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Aus dem Georg Speyerhaus in Frankfurt a. M. 


Uber das normale Vorkommen von Glykogen 
in der Retina. 


Von 
Wilhelm Brammertz, 
Assistent am Institut. 


Hierzu Tafel I. 


Trotz der eingehenden und griindlichen Untersuchungen, die 
iiber Morphologie und Physiologie des Glykogens seit Claude 
Bernards klassischen Arbeiten angestellt worden sind, und trotz 
der vorwiegenden Beriicksichtigung, die gerade die Wirbeltiere 
gefunden haben, scheint dem normalen Glykogengehalt eines Organs, 
der Retina, niemals geniigende Aufmerksamkeit geschenkt worden 
zm sein. Der einzige, der die Anwesenheit yon Glykogen in der 
Retina (des Frosches) feststellte, ist Ehrlich (1883) gewesen, 
wihrend alle spiteren Autoren, die sich mit dem Glykogengehalt 
des Auges befassten, iiber Vorkommen von Glykogen in der Retina 
nichts bemerken. Dies ist um so auffalliger, als gerade Best, 
dem wir die schénste Methode einer Glykogenfirbung verdanken, 
dem pathologischen Auftreten von Glykogen im Auge und der 
Retina eine Reihe von Arbeiten (1906 a, 1907 a, 1907 b) gewidmet 
hat. Auch er findet, dass die .Netzhaut (des Kaninchens) normal 
glykogenfrei* ist (1907 b, pag. 470). 

Auf Anregung von Exzellenz Ehrlich unternahm ich es, 
eine Reihe von normalen Wirbeltieraugen auf Glykogen hin zu 
untersuchen. 


Methoden. 


Die dem soeben getéteten Tier entnommenen Augen wurden 
in Carnoyscher Fliissigkeit oder, um eine sofortige Fallung 
simtlichen etwa vorhandenen Glykogens zu erzielen, in absolutem 
Alkohol fixiert. Die letztere Methode lieferte aber bei weitem 
nicht so gute Resultate wie die Fixierung mit dem Carnoyschen 


Gemisch. da die schnelle Wasserentziehung die einzelnen Gewebs- 
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elemente stark deformierte. Sie diente daher nur zur Kontrolle 
Die entwasserten Augen wurden entweder in toto oder nach 
vorhergehendem Freipraparieren der Retina durch Xylol oder 
Zedernholzél in Varaftin, Zelloidin-Paraftin (nach A pathy) oder 
Zelloidin eingebettet. Die Schnitte wurden. um beim Strecken 
durch Erwirmung von Wasser oder Alkohol jede Loésung des 
(ilykogens zu vermeiden, trocken auf diinn mit Eiweissglyzerin 
bestrichene Objekttriger gebracht und mit einem Pinsel angedriickt. 
Paraftinsebnitte wurden vor der Farbung mit einer diinnen Zelloidin- 
lésung (nach Arnold) tiberzogen und dann die Farbung mit 
Alaunhimatoxylin (Ehrlich) oder Delafield schem Hamatoxylin 
und Bestschem Karmin (1906 b) vorgenommen. Zur Kontrolle 
dienten Jodreaktion, Verdauung durch Speichel, ferner die Jod- 
schwefeisaurereaktion. 


Untersuchungsergebnisse. 


Den Ausgangspunkt der Untersuchung bildete die Retina des 
Frosches, in der, wie schon in der Einleitung bemerkt wurde, 
Ehrlich (1883) mit seiner Jodgummimethode das Vorkommen 
von Glykogen konstatiert hatte. Bei genauerer Untersuchung, die 
in Bestatigung des Befundes Ehrlichs in allen Fallen eine positive 
Glykogenreaktion der Retina ergab, zeigte sich, dass die inneren 
Schichten der Retina, also Ganglienzellenschicht wie auch Optikus- 
faserschicht, innere retikulare, innere Korner-, dussere retikulire und 
aiussere Kornerschicht nur wenige feinste Kornchen enthalten: die 
Region, in der ein regelmissiger ziemlich betrichtlicher Glykogen- 
reichtum zu konstatieren ist. ist die Stabechen- und Zapfenschicht, 
welche kérnige und schollige, hier und da wenig tiber die Limitans 
externa hiniiberragende Ablagerungen aufweist. Auf geniigend 
diinnen Schnitten lisst sich feststellen, dass es hauptsichlich, ja 
fast aussehliesslich die Innenglieder der Stabehen und Zapfen sind, 
die die Glykogentropfen enthalten (Fig. 1). 

Es sei hier eine Arbeit von G. Braun (1861) erwihnt, der tand, dass 
beim Frosch sich die Innenglieder der Staibehen in schwach alkalischen 
Karminlisungen hochrot .intiltrieren*, wiihrend die Aussenglieder ungefiirbt 
bleiben. Man sieht also einen glashellen Zylinder auf einem rosenroten bis 
hochroten Ansatze von derselben Breite, der sich fadenfirmig in die Kérner- 
schicht fortsetzt.- Die Zapfen verhalten sich ebenso: wiihrend sich der 
Zapfen schén hochrot tarbt, bleibt der kleine auf ihm sitzende Kegel (Henles 
Stiftchen) vollkommen glashell. Aus diesen Tatsachen zieht Braun den 
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Schluss, dass sowohl Stiibchen wie Zapfen aus zwei wesentlich verschiedenen 
Substanzen bestehen. Versucht man die leider nicht durch Abbildungen 
illustrierten Befunde Brauns zu den oben mitgeteilten Ergebnissen in 
Beziehung zu setzen, so muss eine weitgehende Ubereinstimmung in Form 
und Lagerung seiner ,hochroten Infiltration* durch alkalisches Karmin und 
unserer Glykogentirbung der Stabchen- und Zapfeninnenglieder konstatiert 
werden. Der ausser durch die Bestsche alkalische Karminfirbung durch 
Jodfirbung und Speichelprobe gefiihrte Beweis des Glykogengehaltes der 
Stiibchen- und Zapfeninnenglieder legt die Vermutung nahe, dass auch 
Braun, ohne es zu wissen, und ohne sich iiber die chemische Natur der 
von ihm gefirbten Substanz klarzuwerden, eine Karmin - Glykogentirbung 
ausfiihrte. 

Ausser in der Stabehen- und Zapfenschicht scheint hier und 
da Glykogen in der Zwischenschieht zwischen Staibchen- und Zapfen- 
schicht einerseits und Pigmentepithel andererseits vorhanden zu 
sein, wihrend das Pigmentepithel ziemlich regelmiissig kleine 
Mengen Glykogen erkennen lisst. Was die Frage angeht, ob in 
den einzelnen VPartien der Retina Unterschiede in dem Reichtum 
der einzelnen Sehichten an Glykogen bestehen, so kann diese fiir 
das Froschauge verneint werden; sowohl in der Netzhautperipherie, 
wie in den zentralen Teilen lasst sich, soweit Stibchen und 
Zapfen vorhanden sind, ein gleichmassiger Glykogenbefund erheben. 
Es sei noch erwahnt, dass in der Retina eines Frosches, der 
6 Monate lang gelungert hatte, ein Verschwinden oder eine Abnalime 
des Glykogens nicht bemerkt werden konnte. 

bei der weiteren Ausdelmung der Untersuchung auf ver- 
schiedene andere Wirbeltiere aus verschiedenen Klassen lieferte 
die Retina der Taube besonders schéne bilder. Es sei hier gleich 
mitgeteilt. dass die unten beschriebenen Resultate in gleicher 
Weise bei ganz jungen Exemplaren wie auch bei alteren Tieren 
erhalten wurden. Neben gleichem positivem Befund in der Stabchen- 
und Zapfensehicht, fast véllig negativem in den iibrigen Schichten 
der Retina mit Ausnahme der Zwischenschicht zwischen Stibehen 
und Zapfen und Pigmentepithel, ergab sich im Gegensatz zu der 
Froschretina eine deutliche Differenz des Glykogengehaltes in den 
einzelnen Partien der Retina. Der zentrale Teil der Pars optica 
retinae ist in seinen in der unmittelbaren Nihe der Eintrittsstelle 
des Nervus opticus gelegenen Teilen bis auf wenige Trépfehen in 
der Zwischensehicht vollig frei von Glykogen (Fig. 2), dagegen 
tritt es, je weiter man sich von der Eintrittsstelle entfernt, in desto 
grésserer Menge auf, so dass sehliesslich in der Umgebung des 
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Corpus ciliare fast das ganze Innenglied der Staibchen und Zapfen 
von Glykogentrépfechen und Schéllchen erfiillt erscheint (Fig. 3).') 

Ahnliche, wenn auch bei weitem nicht so klare Bilder er- 
halt man von der Retina des Kaninchens. Es scheint hier bei 
der viel schwicheren Ausbildung der Stibchen- und Zapfenschicht 
der Nachweis sehr erschwert zu sein; jedoch wurde auch hier 
bei keinem der acht untersuchten Augen Glykogen vermisst. Die 
Lagerung war die gleiche wie bei dem Frosch- bezw. Tauben- 
auge. Es muss jedoch erwahnt werden, dass ausserdem bei der 
‘grossen Mehrzahl der Augen bei der Firbung mit Best schem 
Karmin wie auch bei der Farbung mit Jod (es wurde in diesem 
Falle Jodxylol verwandt) eine diffuse Tinktion der Ganglienzellen- 
schicht eintrat. die bei der Speichelprobe verschwand; es handelte 
sich also wohl auch um Glykogen. Diese Farbung war in der ganzen 
Ausdehnung der Ganglienzellenschicht zu beobachten, wahrend 
die Farbung der Innenglieder, in gleicher Weise wie in der 
Retina der Taube, nur in den peripheren Teilen eintrat (Fig. 4). 

War die Menge des nachweisbaren Glykogens in der 
Kaninchenretina schon sehr gering, so gestaltete sich der Nach- 
weis im Hechtauge noch viel schwieriger: erst eingehende Unter- 
suchung mehrerer Augen auf einer grossen Anzahl von Serien- 
schnitten ermdglichte es, zwischen den einzelnen Stibchen wenige 
feinste Glykogentrépfehen aufzufinden, die, wie es scheint, in der 
ganzen Ausdehnung der Retina vorhanden sind (Fig. 5). Die 
etwas kolbig verdickten Innenglieder, die in den iibrigen Fallen 
das Glykogen enthielten, farbten sich mit Bestschem Karmin 
nur ein wenig rétlich: die Farbe verschwand jedoch bei der Ein- 
wirkung von Speichel nicht; es handelt sich also nicht um 
Glykogen. In der Ganglienzellenschicht war ebenso, wie beim 
Kaninchenauge eine diffuse Farbung in der ganzen Ausdehnung 
der Retina zu beobachten. 


') Anmerkung bei der Korrektur: Inzwischen erhielt ich durch 
einen Zufall Kenntnis von Untersuchungen von Luna, dessen Arbeit .Ricerche 
istologiche ed istochemiche sulla retina dei vertebrati*, Archivio di anatomia 
patologica e scienze affini, Anno VI, Fasc. II, jedoch trotz vieler Bemiihungen 
in einer deutschen Bibliothek nicht erhiltlich war. Aus einem vom Verfasser 
freundlichst zugesandten Sonderabdruck ersehe ich. dass Luna bei Amphibien 
und Vigeln ebenfalls das Vorkommen von Glykogen in der Retina konstatiert 
hat. Ein genaueres Eingehen auf die Resultate Lunas ist leider nicht mehr 


miglich. 
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Es ist selbstverstandlich, dass alle untersuchten Augen 
daraufhin gepriitt wurden, ob sie véllig normal waren, da_ ja. 
wie schon eingangs erwihnt wurde, Best bei normalen Kaninchen- 
augen immer ,bis auf zwei unter vielen Fallen“, wo er in der 
Netzhaut einige feine Trépfchen nachweisen* konnte, negative 
Resultate erhielt: dagegen trat bei experimentell hervorgerufenen 
entziindlichen Prozessen, wie auch bei normal zustande ge- 
kommenen Entziindungen grosser Glykogenreichtum der Retina 
auf. Der negative Ausfall der Glykogenreaktion bei normalen 
Augen muss um so mehr wundernehmen, als bei keinem einzigen 
der von mir untersuchten Retinae ein voélliger Glykogenmangel 
zu verzeichnen war. Was die von Best bei subconjunctivalen 
Injektionen ete. erhobenen Befunde angeht, so muss insofern eine 
Ubereinstimmung konstatiert werden, als er fiir das Kaninchen- 
auge fand, dass die Netzhautperipherie starker glykogenhaltig ist 
als die Partien nach dem hinteren Pol. 

Versuche, die angestellt wurden, um iiber die Bedeutung 
des Glykogens in der Netzhaut Aufschliisse zu erhalten, und um 
festzustellen, ob ein Zusammenhang zwischen Belichtung und 
Dunkel einerseits und Glykogenreichtum andererseits besteht, 
ergaben kein eindeutiges Resultat. Es sei nur erwahnt, dass 
sowohl in den Augen, die 24 Stunden einer intensiven Bestrahlung 
ausgesetzt gewesen waren, ebenso wie in den Augen eines Tieres, 
das 24 Stunden in absolutem Dunkel verweilt hatte, Glykogen 
gefunden wurde: es hatte jedoch, ohne dass dieser Beobachtung 
prinzipielle Bedeutung zugemessen werden soll, den Anschein, 
als ob die zentralen Teile der Retina des Dunkeltieres etwas 
glykogenreicher waren als die entsprechenden Partien der Netz- 
haut des belichteten Auges. 


Untersuchungsergebnisse bei Insekten. 

Anhangsweise sel mitgeteilt, dass auch bei der Untersuchung 
von Augen der Stubentliege (Musca domestica L.) ein sehr be- 
trachtlicher Glykogengehalt der Facettenaugen festgestellt werden 
konnte. Hier sind es neben den eigentlichen Sehzellen, den 
Retinulazellen, die Glaskérperzellen, wie auch die Zellen der 
Hypodermis, die Glykogen in grésseren oder kleineren Trépfehen 
und Schdéllechen enthalten (Fig. 6). Versuche, die mit einer 
groésseren Anzahl yon Tieren angestellt wurden, um durch Be- 
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lichtung oder langeren Aufenthalt in absolutem Dunkel Aufschluss 
liber die Bedeutung des Glykogens fiir das Auge der liege zu 
erhalten, ergaben, dass ausnahmslos bei den Tieren, die 24 Stunden 
in absolutem Dunkel verweilt hatten, der Glykogengehalt im 
Vergleich zum Normalen stark gesteigert war, waihrend nach 
6 stiindiger Belichtung eine massige, nach 24stiindiger Lichtein- 
wirkung eine betrachtliche Abnahme eintrat, die in einem Falle 
zum vollstindigen Verschwinden des Glykogens aus dem Auge 
fiihrte, wobei der Glykogengehalt des iibrigen Koérpers keinen 
Unterschied gegeniiber normalen Tieren zeigte. Es ist also an- 
zunehmen, dass ausser der Rolle, die das Glykogen bei der 
Regeneration der chitinésen Linse sicherlich spielt, es aueh in 
irgend einem ursiichlichen Zusammenhang mit der Belichtung steht. 

Ob auch ein Riickschluss auf die Bedeutung des Glykogens 
fiir den Sehakt gezogen werden kann, lasst sich aus den ange- 
stellten Versuchen nicht ersehen. Uber diese wichtige Frage ver- 
mégen vielleicht weitere Untersuchungen Aufschluss zu bringen. 
In den Nebenaugen konnte Glykogen nicht nachgewiesen werden. 


Zusammenfassung. 

Aus den bei der Untersuchung von Augen von Hecht, Frosch, 
Taube und Kaninchen erhaltenen Resultaten ergibt sich, dass, bei 
Beobachtung aller Kautelen bei Anfertigung der Praparate, in 
der Retina vorwiegend, jedoch nicht ausschliesslich in der Stabchen- 
und Zapfenschicht, normalerweise Glykogen, oft in nicht unbe- 
trachtlicher Menge, vorkommt, woraus wohl der Schluss gezogen 
werden darf, dass es einen integrierenden Bestandteil der Retina 
der untersuchten Formen bildet. 
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Erklairung der Abbildungen auf Tafel I. 


Siimtliche Figuren sind nach mit Himatoxylin-Bestschem Karmin gefirbten 
Priiparaten mit Zeiss Obj. Immers. 2 mm und Komp.-Okul. 6 in Tischhéhe 
gezeichnet 
Fig. 1. Schnitt durch die Retina des Frosches. Glykogen in den Innen- 

gliedern der Stiibechen und Zapfen. 

Schnitt durch die Retina der Taube aus einer Partie in der Nihe 

des Opticuseintrittes. Glykogen in der Zwischenschicht zwischen 

Stiibchen- und Zapfenschicht und Pigmentepithel. Innenglieder der 

Stiibehen und Zapfen glykogenfrei. 

Fig. 3. Schnitt durch die Retina der Taube: periphere Partie Glykogen- 
schollen und Tropfen in den Innengliedern der Stiabchen und Zapten, 
ferner in der Zwischenschicht. 

Fig. 4. Schnitt durch die Retina des Kaninchens. Glykogen in der Stiibchen- 
schicht. 

Fig. 5. Schnitt durch die Retina des Hechtes. Zwischen den einzelnen 

Stibchen einzelne feine Glykogentréptchen. 

Schnitt durch das Facettenauge von Musca domestica. Zahlreiche 

Glykogentropten in den Retinula-, Kérner- und Hypodermiszellen. 


Fig. 


Fig. 


Aus dem Anatomischen Institut der Universitit Wiirzburg. 


Beitrage zur Histologie und Histogenese der quer- 
gestreiften Muskulatur der Saugetiere. 
Von 
Dr. Takeshiro Asai aus Nagoya (Japan). 


Hierzu Tafel II und III. 


Einleitung. 


Wenn auch die Zahl der Verdétfentlichungen iiber die Histo- 
logie und Histogenese des quergestreiften Muskelgewebes eine 
sehr grosse ist, so diirfen verschiedene in dieses Gebiet  ein- 
schlagende Fragen doch noch lange nicht als gelést gelten. 
Besonders die Literatur iiber das Muskelgewebe der Saugetiere 
und seine Histogenese, dessen Bau in mancher Hinsicht kompli- 
zierterer ist als der vieler niederer Wirbeltiere, ist noch in vieler 
Beziehung unvollstandig. 

Hervorzuheben ist hier hauptsichlich die ausgiebige Dar- 
stellung von M. Heidenhain (12) in ,Plasma und Zelle*, welche 
die Histologie des quergestreiften Muskels verschiedener Tiere 
zum Thema hat, und ferner die Publikation Godlewskis (7) 
iiber die Entwicklung des quergestreiften Muskelgewebes. 

Ahnlich wie die Frage der Histologie und namentlich Histo- 
genese der quergestreiften Muskelfaser noch nicht vollig geklart 
ist, so lauten auch die Anschanungen der Autoren iiber das 
Wesen und die feinere Struktur des Sarkolemms, die aAussere 
Hiille der Muskelfaser sehr verschieden. Die einen halten an der 
althergebrachten Anschauung fest, dass das Sarkolemm als eine 
homogene, als differenzierte Zellmembran aufzufassende Bildung 
anzusehen sei, wahrend neuerdings andere es als eine diinne, 
feine, netzartige, bindegewebige Haut erklaren, welche in das 
Perimysium internum ohne jede Grenze iibergeht. Eine dritte 
Anschauung vermittelt: das Sarkolemma besteht aus Bestand- 
teilen zweierlei Struktur, nimlich einerseits aus der Zellmembran 
und andererseits aus einer dichten, vom Lerimysium internum 
abstammenden Bindegewebshiille. 
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Nachtfolgende Ausfiihrungen sollten anfangs nur die Frage 
behandeln, ob sich aus der Histogenese der quergestreiften 
Muskulatur tatsachlich eine Rechtfertigung der neuerdings von 
Baldwin (2, 3, siehe unten) aufgestellten Hypothese iiber den 
Bau der quergestreiften Muskelfaser ergeben wiirde, da eine 
bestitigung seiner interessanten Abhandlung zu bahnbrechenden 
Ergebnissen gefiihrt hatte. Die Untersuchung dieser Frage fiihrte 


jedoch auch auf andere Gebiete der Histologie der quergestreiften 


Muskulatur, namentlich auf die oben angedeutete Sarkolemmfrage. 


Literatur. 


Aut die Literatur brauche ich nur kurz einzugehen, weil 
sie teils in den vorausgegangenen Verdffentlichungen schon aus- 
fiihrlich beriicksichtigt ist, teils weil es sicher unnétig ist, auf 
alte und lingst widerlegte Anschauungen wieder zuriickzugreifen. 

Eingehender méchte ich nur auf die Ergebnisse der 
Godlewskischen Arbeiten (7) iiber die Entwicklung des quer- 
gestreiften Muskelgewebes der Saugetiere und die erwahnte 
Publikation von Baldwin (2, 3) zu sprechen kommen. 

Die drei Veréffentlichungen Godlewskis (7, 8, 9) seit 1900 
iiber die Entwicklung der Skelett- und Herzmuskulatur der Sauge- 
tiere brachten in kurzem folgende Ergebnisse: Godlewski (7) 
behauptete zuerst folgendes: 

1. Nach dem Wachstum der muskelbildenden Zellen, welche 
in den friihesten Stadien von anderen Embryonalzellen nicht unter- 
scheidbar sind, treten in ihrem Protoplasma feine, rundliche 
Kérnchen auf; 2. diese Masse stellt in perlschnurartiger An- 
ordnung zuerst die sogenannten homogenen, primitiven Fibrillen 
dar: 3. darauf folgt dann die weitere Differenzierung der primi- 
tiven Fibrillen zu den detinitiven, gegliederten. — Er bestreitet 
die Annahme einer interstitiellen Vermehrung primaren 
Muskelfaser, wie sie zuerst Krising beschrieb. Dagegen schildert 
er die sogenannte physiologische Degeneration als einen Vorgang, 
welcher im Verlaufe der Entwicklung des Muskels auftrete. 

In einem Vergleich der Myofibrillen mit den Neurofibrillen 
berichtet er iiber ihre Vermehrung, dass sie bei beiden durch 
Lingsspaltung geschehe, doch hat er diese weder im Text noch 
in seinen Figuren zwischen den einzelnen Myofibrillen und den 
Myofibrillenbiindeln dargestellt. 


| 
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Meves (19) verdtlentlichte im Jahre 1907 genaueres iiber 
das Vorhandensein von Chondriochonten in den Myoblasten, 
wodureh er die Godlewskische Theorie der Granula_ wider- 
legte und bewies, dass die Myofibrillen von Anfang an in den 
muskelbildenden Zellen als fadenformige Gebilde, die sogenannten 
Chondriochonten. durch einen charakteristischen Diftferenzierungs- 
vorgang entstehen. Duesberg (5—6) veréttentlichte dann iiber 
den gleichen Gegenstand noch in erginzender Weise. 

Ein weiterer wegen seiner Arbeiten iiber den Muskel be- 
kannter Forscher ist Schiefferdecker (24), der in seinem 1909 
erschienenen Werke iiber ,Muskeln und Muskelkerne* ebenfalls 
seine Ansicht iiber die Entwicklung des Muskelgewebes dussert. 
Seine Untersuchungen iiber die Kerne des embryonalen und er- 
wachsenen Menschen zeitigten selr interessante Resultate. Er 
beschrieb die Kernformen, Kernstrukturen, ferner die Beziehung 
der Kernkérperchen zur Muskeltatigkeit. sowie auch ihre Lage- 
veranderung und ihre Vermehrung im embryonalen Leben. Aber 
auch er ging trotz seiner vielen und wertvollen Untersuchungen 
nicht naiher auf das Wesen des Sarkolemms ein. 

Von den meisten alteren Forschern und in den meisten 
Lehrbiichern, wie KoOlliker, Stohr, Szymonowiez, Boehm 
und Davidoff, Cornil, Ranvier, Toldt wu. a. wird das 
Sarkolemm fiir eine homogene, strukturlose, elastische Membran 
erklart, die sich vielleicht aus der Zellmembran_ entwickelt. 
wihrend neuerdings besonders Pappenheimer (22) und Gries- 
mann (10) das Sarkolemm als bindegewebig bezeichnen, das ohne 
scharfe Grenze in das Perimysium internum iibergeht. Durch 
Anwendung verschiedener geeigneter Firbemethoden konnte jiingst 
Péterfi(23) noch feststellen, dass das Sarkolemma aus zweierlei 
Bestandteilen besteht, namlich aus einer ,homogenen, hvyalinen 
Membran und aus einem dichten, bindegewebigen Netz*. Damit 
decken sich seine Resultate iiber die Histologie des Sarkolemma 
mit denen eines alteren Autors, nimlich Minots. 

Kiirzlich hat sich auch Baldwin (2—3) mit dem Studium 
des Sarkolemms befasst und ist zur Uberzeugung gekommen, 
dass die aussere Flache des Sarkolemms sich dicht an das Peri- 
mysium anschmiegt, nur dort, wo die sogenannten Bald winschen 
Muskelzellen liegen, wiren beide voneinander getrennt. Im wesent- 
lichen beschaftigt sich jedoch die Verdtfentlichung von Baldwin 
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mit anderen Fragen der Histologie des quergestreiften Muskel- 
gewebes der Siugetiere, namentlich mit solchen, welche schon 
ziemlich klar gelegt zu sein schienen. Diese wiirden durch die 
Resultate der Baldwinschen (2) Untersuchungen stark ins 
Wanken gebracht werden, wenn sie Bestitigung finden sollten. 
Baldwin behauptet unter anderem, die quergestreifte Muskel- 
substanz erscheint nur anfangs als eine intrazellulire Bildung, 
wird dann aber durch die weitere Differenzierung vollstindig 
extrazellulir, so dass die Muskelzellen (Baldwin) einerseits 
und die fibrillire Substanz andererseits durch das zugehérige 
sarkolemm vollstandig getrennt werden, Als ..Muskelzellen* be- 
zeichnet Baldwin eigenartige Gebilde, die sich nur um die 
Muskelkerne herum als spongidse, strukturhaltige, protoplasma- 
tische Substanzen finden; er halt diese fiir selbstindige Elemente 
der .Muskelfaser*. Die bisherigen Darstellungen der Lehrbiicher 
vom Bau der Muskelfaser erklart Baldwin fiir falsch, insbesondere 
auch die im Lehrbuch und Atlas der Histologie von Sobotta. 
Herr Prof. Sobotta veranlasste mich daher zu einer Nach- 
untersuchung der Baldwinschen Resultate am gleichen Material 
(weisse Maus). 


Material und Methode der Untersuchungen. 


Es darf als bekannt vorausgesetzt werden, dass die Herstellung ein- 
wandfreier mikroskopischer Priiparate der quergestreiften Muskulatur eine 
sehr schwierige Aufgabe ist, weil das Muskelgewebe gegen die Wirkung der 
Reagentien sehr empfindlich ist; auch spielt der Zustand der Kontraktur 
und der Ort, von welechem es dem Tiere entnommen wurde, daneben auch 
die Gattung des Tieres eine sehr grosse Rolle. Als Material fiir unsere 
Untersuchungen diente mir wieder das gleiche Objekt wie Baldwin (2), 
nimlich die weisse Varietit der Maus. Es wurden teils erwachsene Tiere, 
teils Embryonen yom Beginn des Auftretens der Myoblasten bis zur Geburt 
und jugendliche Tiere untersucht. Das reichliche Material und die Méiglich- 
keit einer genauen Zeitbestimmung, welche mir beide durch die Unterstiitzung 
von Herrn Professor Sobotta zu Gebote standen, erleichterten meine Aut- 
gabe ganz wesentlich. 

Die Maus besitzt durchweg eine sehr charakteristische, sarkoplasma- 
arme, quergestreifte Muskulatur. Die einzelnen Fasern der ausgebildeten 
Muskeln sind ausser vom Sarkolemm von eigenartigem perimysialem Binde- 
gewebe dicht umhiillt. 

Zur Fixation des Materials diente in erster Linie die Zenkersche 
Fliissigkeit, welche von uns schon gelegentlich friiherer Studien stets mit 
bestem Erfolge angewendet wurde. Da oben bereits auf die grosse Emptindlich- 
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keit des Muskelgewebes gegen Reagentien hingewiesen wurde, so ist vor 
allem die Wahl des richtigen Fixierungsmittels von grisster Wichtigkeit. 
Weil nun Zenkers Fliissigkeit sowohl schnell, als auch vollkommen gleich- 
miissig das betreffende Material fixiert, erwies sie sich nach unserer Ansicht 
und unserer Erfahrung als das bestgeeignetste Fixationsmittel. 

Natiirlich wurden auch verschiedene andere Fixierungsmethoden erprobt, 
wie z. B. Formol-Alkohol, Sublimat (in konzentrierter Kochsalzlisung, 
Zenkers Formol (Helly), Miiller-Formol, Kaliumbichromatlisung usw. 
Niemals ergaben sich jedoch so giinstige Resultate wie mit Zenkers 
Fliissigkeit, denn bei Anwendung aller anderen Mittel liessen sich Kunst- 
produkte, wie stark geschrumpfte oder unregelmiissige Struktur, wellenférmige 
Erscheinungen usw. nicht vermeiden. Bei der Fixierung der Muskulatur der 
erwachsenen Maus gingen wir auf folgende Weise vor. Die Maus wurde 
entweder durch Kopfschlag oder Enthauptung getétet und rasch enthiiutet : 
darauf trennten wir die zu benutzenden Stiicke ‘hauptsichlich Riicken- 
muskulatur und vordere und hintere Extremitatenmuskeln) los und legten 
sie mit den Knochen, was wesentlich ist, schnell in die Lésung. Neugeborene 
oder Embryonen kurz vor der Geburt wurden mit der Schere enthauptet und 
nach schneller Exenteration mit ihrem Hautiiberzug in die Fliissigkeit gelegt. 

Bei jiingeren Entwicklungsstadien entfernten wir vorher bloss die 
Uteruswand und liessen den Embryo im ganzen. Nur zweimal wurden 
Embryonen aus der spiteren Zeit der Schwangerschaft probeweise mit der 
Uteruswand zum Fixieren eingelegt, doch ist diese Methode nicht zu 
empfehlen, da giinstige Resultate dabei nicht erreicht wurden. 

Bei Zenkers Fliissigkeit ist in den ersten zwei bis drei Stunden 
ein leichtes Schwenken der Lisung zu empfehlen, da dies ein gleichmiissiges 
Durchtriinken des Priiparates sehr erleichtert. 

Zur Nachbehandlung diente, wie gewéhnlich, 50 proz. Alkohol auf- 
steigend bis zu absolutem. Muskeln erwachsener Miuse, welche mit den 
Knochen zusammen fixiert waren, wurden erst in 90 proz. Alkohol von ersterem 
gelist. Bei Embryonen und Neugeborenen wurde der meist durch das 
Fixierungsmittel schon entkalkte Knochen nicht vorher entfernt. 

Zur Einbettung benutzten wir nur Paraffin-Celloidin kombiniert oder 
Celloidin allein; reines Paraffin ist nicht zu empfehlen, da es auch bei grésster 
Vorsicht sehr oft schlechte Resultate liefert. Am besten ist die kombinierte 
Methode, denn sie erfordert nicht so lange Zeit wie die Anwendung von 
reinem Celloidin, und man erhalt doch ausnahmslos vorziigliche Praparate ; 
auch lisst sich die Schnittdicke leichter verringern. 

Die Paraffin-Celloidin-Einbettung geschah folgendermassen : 
Zuerst wurde das Objekt je nach seiner Grisse zwei bis vier Tage in eine 
2 proz. Celloidinlésung eingelegt, dann giesst man beides auf ein Uhrgliischen 
und lisst das Celloidin geniigend abtrocknen. So bekommt man Bléickchen 
mit eingeschlossenem Material. Darauf bringt man diese auf sechs bis zwélf 
Stunden in reines Chloroform und spiiter auf einen Tag in eine bei Zimmer- 
temperatur gesiittigte Paraffinchloroformlésung. Nackher legt man das 
Priiparat ein bis zwei Stunden in eine bei Ofentemperatur gesiittigte Paraftin- 
chloroformlisung, dann ungefihr eine Stunde lang in weiches Paraffin von 
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ungefihr 45° Schmelzpunkt. Endlich kommt das Priparat noch auf héchstens 
30 bis 60 Minuten in hartes Paraffin, dessen Schmelzpunkt 58° bis 60° 
betrigt. 

Die eben angegebenen Zeiten sind zwar sehr kurz, ergeben aber bei 
der kombinierten Methode sehr gute Resultate, welche dice Anfertigung von 
Schnitten mit einer Dicke von 1,5—2 wu sehr gut erméglichen, was bei Ver- 
wendung von reinem Celloidin ausgeschlossen ist. 

Die Schnittdicke betrug im allgemeinen fiir die histologische und histo- 
genetische Untersuchung der quergestreiften Substanz 2—3, hichstens 5 u, 
fiir die Beziehungen zwischen Sarkolemm und Perimysium war es vorteil- 
hafter, dickere Schnitte von durchschnittlich 5--15 « zu benutzen. 

Als Firbungsmethode verwandte ich folgende: 

1. Zum Zwecke des Studiums der Histogenese und Histologie der 
Muskeltibrillen gebrauchte ich zum Farben der mit Zenker fixierten Pripa- 
rate Heidenhainsches Eisenhimatoxylin, und zwar entweder allein oder 
vor oder nach der Fiirbung kombiniert mit Bordeauxrot oder Rubin 8, je nach 
dem speziellen Fall. So empfiehlt sich. fiir die Darstellung der Fibrillen nur 
einfaches Eisenhimatoxylin zu nehmen, da die Fibrillen durch Vor- oder 
Nachfiirben mit Rubin 8S oder Bordeauxrot teilweise undeutlich werden. Da- 
gegen ist es nétig, auch hier Doppelfiirbung vorzunehmen, wenn man die 
Zellkonturen oder die nebeneinander gelagerten Myoblasten studieren will. 

Fiir die Untersuchung des Baues der jiingsten Myoblasten benutzte 
ich auch die Himateinmethode von O. Schultze, welche auch die Chondrio- 
chonten zur Darstellung bringt, was durch die Heidenhainsche Farbung 
nur sehr unvollkommen geschieht. Wollten wir das Verhiltnis von Sarko- 
lemm und Perimysium genauer betrachten, so gebrauchten wir woméglich 
alle heutzutage angewendeten Bindegewebsfirbungen, weil ja, be- 
sonders bei erwachsenen Tieren, das Perimysium internum fast unmittelbar 
mit dem Sarkolemma zusammenhiingt und dieses sogar von einigen neueren 
Forschern fiir ein bindegewebiges Gebilde gehalten wird. 

Unter den zahlreichen Methoden der Fiirbung der Bindegewebs- 
substanzen erwiesen sich nur sehr wenige als brauchbar. 

Die Van Giesonsche Pikrinsiurekarminfarbungsmethode und ihre 
verschiedenen Moditikationen sind wohl zur Darstellung von Ubersichts- 
priiparaten geeignet, dagegen zum Hervorheben der feineren Strukturen, wie 
dies unsere Zwecke erforderten, nicht zweckmiissig. 

Unbrauchbar fiir unsere Studien ist auch die Bielschowskysche 
Firbung, da sie Gefrierschnitte voraussetzt und zugleich das Bindegewebe 
tief schwarz firbt, so dass sie die einzeln verlaufenden Fibrillen nicht 
deutlich hervortreten liisst. Das gleiche gilt von verschiedenen anderen 
Methoden. 

Als gut verwendbar fiir unsere Zwecke zu betrachten sind: Hiima- 
toxylin-Pikronigrosin, Mallorys Azokarmin und vor allem die Trainasche 
Methode, welche uns bei weitem die besten Resultate ergab. 

An zweiter Stelle kommt ihrer Brauchbarkeit nach die Azckarmin- 
fiirbung nach Mallory. Sie hat den Vorzug, dass sie die Muskelsubstanz 
sehr intensiy fiirbt und so sehr deutlich hervorhebt: leider bedingt dies aber 
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auch zugleich, dass die Erkennbarkeit der blaugefirbten Bindegewebstibrillen 
darunter leidet. Was die Trainasche Firbungsmethode (29), welche von 
diesem 1909 als neue und einfache Methode veriffentlicht wurde, anlangt, 
so darf man sie absolut nicht fiir so einfach halten wie der Erfinder, denn 
nach unserer Erfahrung lieferten schon die geringsten Unvorsichtigkeiten im 
Anfang schlechte Ergebnisse. 

Besonders vorsichtig muss man nach unserer Meinung beim Auswaschen 
und Entwiissern der Priparate mit Alkohol vorgehen, zumal Traina selbst 
in seiner Methodik von den Mitteln, die man zur Ausfiihrung seiner Methode 
benétigt, nur die Resorcinbehandlung niher geschildert hat, wihrend er 
iiber das Auswaschen und Entwissern mit absolutem Alkohol nur unyoll- 
stiindig berichtet. Die Entwiisserung ist ja sonst nicht schwierig, spielt 
aber bei der Trainaschen Methode eine grosse Rolle. Wir haben es daher 
immer so gehalten, dass die méglichst kurz vorher in destilliertem Wasser 
ausgewaschenen Priiparate sofort in absoluten Alkohol gebracht wurden und 
darin unter stetiger, vorsichtiger Bewegung blieben, bis man keine acridin- 
reten Wolken mehr wahrnimmt. Alsdann legt man den Schnitt in Karbol- 
xylol. Auch hier dart er nicht ruhig liegen bleiben, sondern das Karbolxylol 
muss ebenfalls leicht geschwenkt werden, damit es miglichst rasch in das 
Priiparat eindringt, da durch za lange Einwirkung die rotgefiirbten Kerne 
wieder abblassen und damit der Schnitt unbrauchbar wird. 

Ist die Firbung vollkommen gelungen, soerscheint 
das Bindegewebe himmelblau und die Muskelfibrillen 
leicht gelbgriin. Muskel- und Bindegewebskerne sind 
karminrot und das Sarkolemm im engeren Sinne, welches die eigent- 
liche Zellmembran darstellt, schwach grasgritin. Die vom Perimysium 
internum ausgehende iiussere Sarkolemmlage hat sich vollstindig himmelblau 
vetiirbt. 

Diese Methode benutzten wir vorteilhaft zum Firben des Muskelgewebes 
vom erwachsenen Tier, vom neugeborenen und vom embryonalen bis zu zwei 
Tagen vor der Geburt. Sie ist also auch fiir embryonales Material (von einem 
gewissen Alter an) brauchbar. 

Ein besonderer Vorzug der Trainaschen Methode vor den anderen 
ist besonders der, dass sie die Muskelfasern stets klar darstellt und selbst 
die feinsten, kaum sichtbaren bindegewebigen Fibrillen, welche die Obertliche 
der Muskelfasern netzférmig umbhiillen, sehr deutlich hervortreten  liisst. 
Diesem Umstand ist es zu danken, dass es uns durch dieses Firbemittel 
velang, die sehr schwer zu erkennende Struktur der ausseren Sarkolemm- 
schicht, welche schon die embryonale Muskeltaser umgibt, deutlich darzu- 
stellen und ihre Histogenese klar zu legen, wie das spiiter noch weiter 
ausgetiihit werden wird. 


Eigene Beobachtungen. 
Bekanntlich ist es eine Zeitlang nicht méglich, zwischen 


den spiter muskelbildenden und anderen embryonalen Zellen der 
Gegend der Myotome in friher Embryonalzeit einen deutlichen 
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Unterschied zu erkennen. Schon relativ friihzeitig tritt jedoch 
eine Differenzierung der ,Myoblasten* sowohl ihrer Gestalt wie 
ihrer Gruppierung nach auf. 

Wir beginnen unsere Betrachtung mit der Zeit, wo sich 
zum erstenmal deutlich die Myoblasten als solche unterscheiden 
lassen. Dabei wollen wir von einer wichtigen, heutzutage noch 
unentschiedenen Frage der Histogenese des quergestreiften Muskel- 
gewebes ausgehen, niimlich ob die ausgebildete Muskelfaser aus 
einer einzigen muskelbildenden Zelle oder aus mehreren mit- 
einander verschmolzenen Zellgruppen oder Zellreihen hervorgeht. 
Weiter handelt es sich noch darum, ob die Mvofibrillen durch 
Anordnung der feinkérnigen Massen des Protoplasmas aus friiherer 
Embrvonalzeit entstanden sind (Godlewski u. a.), oder ob sie 
entsprechend der Anschauung von Meves, Duesberg wu. a. von 
vornherein in den Myoblasten als sogenannte Chondriochonten 
vorhanden waren. 

Minot. sehreibt in seinem Lehrbuche deutlich: .Jede 
einzelne Muskelfaser geht aus einer einzigen Epithel-, Mesothel-) 
Zelle der Muskelplatte oder der inneren Wand des Myotoms 
hervor. — Bei den Amphibien verlingert sich jede Zelle in einer 
Richtung, welche der Liangsachse des Kérpers parallel verliuft, 
bis sie, wie F. E. Sehulze gezeigt hat, in der Langsrichtung 
yon einem Ende des Segmentes bis zum anderen reicht.~ Die 
gleiche Meinung dussert er auch iiber Selachier und Hiilnehen. 

Doch schon vor Minot behauptete Remak (1850): .jede 
einzelne Faser geht aus einer einzigen Zelle hervor*. Diese Auf- 
fassung teilten spiter dann auch noch andere Forscher. 

Gegenteiliger Meinung war zuerst Theodor Schwann, 
indem er darlegte: Die Muskelfaser entsteht durch Verschmelzung 
mehrerer Zellen.” Ihm sehloss sich 1859 Margé an. welcher be- 
richtete, dass er bei seinen ,Sarkoplasten” sah, wie sich einzelne 
Zellen zu einer Muskelfaser vereinigten. 

Nach Untersuchung zahlreicher embryonaler Priaparate von 
der ersten Differenzierung der Myoblasten an bis in die spatere 
Zeit der Graviditat moéchten wir die Behauptung aufstellen, dass 
die Histogenese der quergestreiften Muskulatur bei der Maus sowohl 
nach der Anschauung von Schwann wie der von Remak vor sich 
geht. Denn wir konnten Gruppen von sechs bis acht nebeneinander- 
liegenden Kernen sehen, welche durch mehrmalige mitotische 
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Teilung entstanden waren. Da diese einerseits in einem fiir die 
grosse Zahl der Kerne verhaltnismissig kleinen Zellkérper aut- 
traten, andererseits aber auch in den entsprechend verlangerten, 
spindelformigen Zellen gefunden wurden, so kann man daraus 
schliessen, dass sich die Kerne erst im Raume eines relativ kleinen 
Zelleibes teilten und dann erst, nachdem auch das Protoplasma 
an Groésse entsprechend zugenommen hatte, sich iiber dasselbe 
verteilt haben. Es gingen also die ganzen vorhandenen Fasern 
auch aus einer einzigen Zelle hervor. 

Noch eine andere Tatsache konnten wir feststellen, wo in 
einem Myoblast, der bereits drei getrennte Kerne hatte, jener 
durch die Mitose des mittleren scheinbar abgeschniirt wurde, sich 
aber nicht vollstandig abtrennte, weshalb er das Aussehen eines 
syneytialen Gebildes erhielt. Da wir auch sonst noch verschiedene 
Figuren fanden, welche der Hypothese Remaks, dass die Muskel- 
faser sich aus einer Zelle entwickle, entsprechen, sind wir zu der 
Uberzeugung gekommen, dass ein Teil der Muskelfasern wirklich 
dureh enormes Auswachsen eines einzigen Myoblasten entsteht, 
Ja selbst Godlewski konnte dies nicht ganz bestreiten, denn 
er stellt solehe Figuren, wenn auch als Ausnahme, dar. 

Andererseits besteht aber auch die Syneytiumtheorie 
zu Reeht, denn nach unseren Untersuchungen geht die quer- 
gestreifte Muskelfaser sowohl aus durch sehr schnelles Wachstum 
enorm verlingerten (einzelnen) Mvyoblasten, als auch aus Ver- 
schmelzung soleher zu Syneytien hervor. Im Myotom junger 
Embryonalstadien finden sich Zellgebilde ohne sichtbare Ab- 
grenzung, die wahrscheinlich als Syneytien aufzufassen sind, neben 
den genannten mit zahlreichen durch mitotische Teilung ent- 
standenen Kernen und deutlicher Kontur. 

Friihere Autoren haben behauptet, dass durch die ganze 
Embrvyonalzeit hindurch immer noch vereinzelte jiingere muskel- 
bildende Zellen vorhanden sind, welche dazu dienen, einerseits 
Ersatz zu schaffen fiir andere, andererseits zur weiteren Ver- 
mehrung ausgebildeter Fasern beizutragen. 

Fiir die Syneytientheorie von Schwann und Godlewski 
spricht ferner noch folgende Tatsache. 

Auf zahlreichen Schnitten gewahrt. man, wie einzelne 
ziemlich lange Fibrillen nicht an ein und derselben Seite mehrerer 
elliptischer Kerne entlang ziehen, sondern sich bald um deren 
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eine, bald um deren andere Fliche schlingeln. so dass diese 
Fibrillen ie nach der Zahl der Kerne gewundene oder S-férmige 
Linien bilden (Fig. 3 A, Taf. ID). Diese Beobachtung lasst sich 
wohl nur so deute., dass eine Verschmelzung friiher isolierter 
Zellen zu einem Syneytium stattgefunden hat, da es bereits in 
den friiheren Stadien nicht méglich gewesen war, deutliche Zell- 
grenzen zu beobachten. 

Andererseits gibt es aber auch Tibrillen, welche stets an 
der gleichen Seite mehrerer Kerne entlang laufen: solche finden 
sich dann in Zellen von grosser Linge und deutlichen Konturen 
(hig. 3B. Tat. ID). Ferner kann man beobachten, dass Fibrillen, 
die zuerst auf der gleichen Seite mehrerer Kerne vorbeizogen, 
sich dann plotzlich auf die entgegengesetzte Flache des nachsten 
Kernes legen. Nach unserer Meinung kommt das daher, dass 
sich ein zelliger Bezirk spiter stark verlingerte und seine Kerne 
sich teilten, oder dass zwei ehedem getrennte, durch schnelles 
Wachstum stark vergrésserte. spindelférmige Myoblasten mit- 
einander verschmolzen sind. 

Das eben gesagte Verhalten der Fibrillen gilt allerdings nicht 
fiir jedes einzelne Syneytium, denn es gibt auch solche, in denen 
die Fibrillen stets an der gleichen Seite aller Kerne verlaufen, 
und die doch ganz bestimmt Syneytien sind, weil man trotz des 
im allgemeinen synevtialen Charakters noch einige Zellgrenzen- ( 
reste nachweisen kann. 

Das Ergebnis obiger Ausfiihrungen ist also das, dass man 
| nicht mit Bestimmtheit unterscheiden kann, ob die Muskelfasern 
der erwachsenen Maus aus einer einzigen Zelle oder aus einer 
Verschmelzung mehrerer nebeneinander liegender Zellgruppen ent- 
standen sind, es lisst sich nur nachweisen, dass sie sowohl aus 
einzelnen, enorm vergrésserten Zellelementen, als auch aus 
Svyneytien hervorgegangen sein kénnen. Die zuletzt beschriebene 
Tatsache, dass Fibrillen durch spitere Verschmelzung zweier 
Myoblasten ihre Verlaufsrichtung indern und dadureh verlingert 
werden, fiihrt zu dem Schlusse, dass die jungen Muskelfaser- 
anlagen nicht so konstante Gebilde, wie die ausgebildeten Fasern 
sind, sondern dass sie die Fahigkeit besitzen sich noch weiter 
zu ditferenzieren. 

Diese Tatsache stiitzt aber trotzdem die Hypothese einiger 


friiheren Autoren nicht, dass nimlich die yollstandige Ausbildung 
Archiv f. mikr. Anat. Bd.s6. Abt. 
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einer Muskelfaser nur durch die Verschmelzung von Mvoblasten 
geschehen kann, denn man kann deutlich wahrnehmen, dass der 
gleiche Vorgang auch von seiten einer einzigen Zelle erfolgen 
kann. Zur Klarlegung dieser Verhaltnisse kénnen die beiden 
schematisierten Figuren (Fig. 3, Taf. 11) dienen. Die eine (Fig. 3, A) 
zeigt ein von drei Zellen gebildetes Syneytium, in welchem sich eine 
Fibrillenanlage in der beschriebenen S-formigen Kriimmung iiber 
die samtlichen drei Zellterritorien ausbreitet. walrend die andere 
(Fig. 3, B) zeigt, wie eine Muskelfaser aus einem einzigen Myoblasten 
entsteht und die ersten Fibrillen an der gleichen Kernseite entlang 
verlaufen. 

Was die Gestalt der .Myoblasten*. d. h. der muskelbildenden 
Zellen, anlangt, so behaupten O. und R. Hertwig, Godlewski wa. 
von ihnen, dass sie, ganz ahnlich wie die Epithelzellen, in den 
ersten Stadien als zvlindrische Gebilde in den Myotomen der 
Urwirbel auftreten und histologische Differenzierungen erst’ im 
Laute ihrer spiteren Entwicklung erfahren. 

Godlewski berichtet dariiber: .Wenn die Zellen an Volumen 
zunehmen. finden sich im Innern der an Protoplasma immer 
reichen Zellen rundliche, kleine Kérnchen, welche in grosser Menge 
auftretend den Kern umgeben und dem ganzen Protoplasma ein 
korniges Aussehen verleihen. Diese Kérnchen, welche mit 
Heidenhains Firbung (mit gleichzeitiger Eosinnachfirbung) 
zur Darstellung gebracht werden kénnen, treten oft in so enormer 
Menge hervor, dass das lrotoplasma der Zelle wie vollgestopft 
mit solehen .Granulis* aussieht.* 

Seine Bilder, Tat. VI, Fig. 5, Schafembrvo 13 mm und Fig. 9, 
Kaninchenembrvo 15 mm, veranschaulichen diese sogenannten 
.Granula*. Beide Figuren lassen noch keine Fibrillen und auch 
keine Fortsatze, welche sich dann miteinander verbinden, erkennen. 
Fig. 7 auf der gleichen Tafel reproduziert einen Myoblast aus 
dem Schnitt eines Kaninchenembryo von 8.5 mm. Seine Fibrillen 
sind bereits segmentiert und differenziert, d. h. die Muskelfibrille 
verliuft segmentiert in einer isolierten, durch starkes Langen- 
wachstum .spindelférmig* gewordenen Zelle. Da er aber auch 
noch das Bild eines Myoblasten (aus einem Meerschweinembryo 
von 10 mm) mit mehreren unsegmentierten Fibrillen in’ einer 
ebenfalls einfachen und spindelformig verlingerten Zelle zeigt, so 
lisst sich iiber seine Betrachtungen der Struktur und Form der 
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Myoblasten vielleicht aussagen, dass die muskelbildenden Zellen 
im Myotom der Urwirbel von anderen embryonalen Zellgebilden 
nicht unterscheidbar sind, wie und R. Hertwig behaupten, 
sondern erst, wenn durch ihre Velumenzunahme das Protoplasma 
granulés wird, d.h. sich zu einer feinkérnigen Masse differenziert hat. 

Aber schon vor Godlewski haben bereits Benda (1899) 
und nachher Meves (1907) und Duesberg (1909—1910) sich 
in entgegengesetztem Sinne iiber die Struktur der Myoblasten in 
friiher Embryonalzeit geiussert. Wir wollen an dieser Stelle nur 
eine Beschreibung der Form der Myoblasten eintlechten, wie sie 
uns bei unseren Untersuchungen zu Gesicht kam. 

In der friihesten Zeit, wenn sich die muskelbildende Zelle 
eben gegeniiber den anderen embryonalen Zellelementen differenziert 
hat und bevor sich die ersten Muskelfibrillen nachweisen lassen, 
besitzt sie keine so komplizierte Gestalt, wie dies Godlewski 
angibt, sondern es handelt sich um einfache mehr oder weniger 
glatte und unveristelte Zellterritorien, obwohl sich Zellgruppen 
fanden, deren Ausliufer sich beriihrend dicht nebeneinander 
verliefen. Die jungen Mvoblasten sind also von Anfang an ein- 
fache, verlingerte spindelformige Zellen. Stets gliickte es uns 
bei Sehnitten aus dieser friihen Zeit der Differenzierung die 
vollstandige Zellkontur nachzuweisen, mochten auch die Zellen sich 
an einzelnen Stellen dicht beriihren und teilweise bereits mit- 
einander verschmolzen sein. Nirgends bildeten die Zellen mit 
ihren Fortsatzen die von Godlewski beschriebenen eigentiimlichen 
Figuren, sondern die Myoblastengruppen legten sich nur mit 
relativ glatten Zellgrenzen aneinander. 

Kiner anderen Frage. wie nimlich der der Struktur des 
Protoplasmas in den jungen Myoblasten, soll hier nicht niher 
getreten werden, da bereits von anderer Seite, namentlich von 
Meves und Duesberg, Chondriochonten als Vorliufer der eigent- 
lichen Fibrillen in den Myoblasten verschiedener Wirbeltiere nach- 
gewiesen worden sind. Immerhin verfiigen wir auch in dieser 
Hinsicht iiber einige positive Ergebnisse. Unsere mit Kalibichromat- 
Osmium fixierten und mit Hamatein nach O. Schultze gefarbten 
Praparate belehren uns, dass der Bau des Protoplasmas der 
jiingsten Mvyoblasten ein deutlich streifiger ist. Diese Streifung. 
die durch das Hamatein besonders deutlich zur Darstellung gelangt. 
erstreckt sich in einer mehr oder weniger geschlingelten Form 
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entweder durch die ganze Liangsachse des Myoblasten oder lasst 
sich nur eine kurze Strecke verfolgen, weshalb auf dem Schnitt- 
praparat Piinktchen, Stabchen oder leicht gesehlingelte Fadchen 
erscheinen. Ohne Zweifel handelt es sich hier um die ,Chondrio- 
chonten* yon Benda, Meves und Duesberg. Das dazwischen- 
liegende Protoplasma ist aber, entgegen der Beschreibung von 
(rodlewski, anscheinend vollkommen homogen, jedentails nicht 
granulés. Auffallend ist es, dass die mit Zenkers Fliissigkeit 
tixierten und mit Heidenhains Eisenhimatoxvlin gefirbten 
Praparate aus der ersten embrvonalen Entwicklung manchmal solch 
feine Kornchen aufwiesen, doch kann man diese sicher fiir Kunst- 
produkte erkliren, da sie sich durch noch vorsichtigere Behandlung 
fast ganz vermeiden liessen. 

Die Frage, die wir hier nur kurz streifen wollen, ist die, 
ob die ersten primitiven Mvyofibrillen durch direkte Umwandlung 
der Chondriochonten, wie es Meves und Duesberg schildern, 
entstehen, oder ob sie aus einer anderen Substanz des Protoplasmas 
hervorgegangen sind. 

Die Ergebnisse unserer in diesem Punkte nur unvyollstindigen 
Beobachtungen iiber die Fibrillogenese im Myoblasten stimmen 
mit denen von Meves und Duesberg vollkommen iiberein. 
Auch an etwas weiter entwickeltem Material ist es méglich, iiberall 
zahlreiche Ubergangsfibrillen nachzuweisen, so dass die Tatsache, 
dass die Myofibrille sich dureh direkte Umwandlung der Chondrio- 
chonten bilden kann, nicht bezweifelt werden darf. Die ersten 
Mvofibrillen der jungen Myoblasten der Maus verlaufen nach 
unseren Betrachtungen immer dicht an der Kernmembran, welche 
stets deutlich sichtbar ist, entlang und stets parallel mit der 
Lingsachse der muskelbildenden Zelle. Antangs handelt es sich 
ausnahmslos um ihrer ganzen Linge nach homogene Gebilde von 
wechselnder Stirke, d. h. in der Regel sind die beiden Enden 
diinner als der mittlere Teil. Die Behauptung Godlewskis, 
dass die jiingsten Fibrillen zundichst im zentralen Teil des Proto- 
plasmas verlaufen und erst die weiter differenzierten sich gegen 
die Peripherie verschieben, kann ich nicht bestitigen. 

Unsere zahlreichen Beobachtungen iiber das erste Auftreten 
der Fibriilen im Myoblasten fiihrten zu folgenden Ergebnissen. 
Die primitive Fibrille erscheint zuerst im dickeren Teil der 
muskelbildenden Zelle, dort, wo der Kern liegt und erstreckt sich 
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entweder iiber die ganze Linge der Zelle, oder nur iiber ihre 
Verdickung, und zwar entweder auf einer Seite des Kernes oder 
auf beiden. Im letzteren Falle verlaufen sie genau parallel mit 
der Zellkontur. Sie gestatten also die Zellterritorien der Myoblasten 
ungefihr abzugrenzen, auch wenn sie durch das Eisenhimatoxylin 
nur undeutlich hervorgehoben wurden. 

Wir zeigten, dass es um diese Zeit Mvoblasten gibt, die 
zum Teil miteinander zum Syneytium verschmolzen sind (Fig. 2. 
Tat. Il). Andererseits beobachteten wir auch wieder zahlreiche 
primitive Myofibrillen in scharf isolierten, spindelférmigen Zellen 
mit einem Kern. 

Die Frage, ob die primitiven Mvyofibrillen vor Verschmelzung 
der Myoblasten schon iiber die urspriinglichen Zellenkonturen 
hinaus in andere hiniibergetreten sind, kénnen wir dahin beant- 
worten, dass diese muskelbildenden Zellen im allgemeinen zuerst 
innerhalb ihres Myoblasten parallel zu dessen Lingsrichtung 
verlaufen, oline seine Grenze iiberschreiten. Als Ausnahme 
tindet man aber auch, dass sie schon, bevor die einzelnen Zell- 
territorien miteinander zum Syneytium verschmelzen, sich iiber 
die eigene Zellgrenze hinaus in eine Nachbarzelle erstrecken. 

Fig. 2 zeigt zuerst relativ wenig primitive Fibrillen, welche in 
mehr oder weniger geschlingeltem Lauf innerhalb eines Myoblasten 
liegen oder bereits iiber seine Konturen  hinausreichen. Die 
Myoblasten selbst sind zum Teil miteinander zum = Syneytium 
verschmolzen, zum Teil stellen sie vollstindig isolierte, spindel- 
formige Gebilde dar. 

Ich méchte tiber das Verhalten der Kerne in diesem friihen 
Stadium hier kurz einiges eintlechten. 

Schietferdecker (24) hat iiber diesen Gegenstand im 
mensehlichen Muskel mehrere wertvolle Beitrige geliefert. Uber 
die Griésse des Kernes des embryonalen Muskels sehreibt er: 
Auch wihrend der Entwicklung der Muskelfaser zeigt sich schon 
sehr friih eine Ditferenzierung des Kernes dahin, dass die Kern- 
lange der des erwachsenen Muskels entweder gleich oder nur sehr 
wenig von ihr verschieden ist. — Die absolute Nerngrésse* 
(die (Querschnittsgroésse des Kernes) ist beim 4— 5monatlichen 
Embryo etwa doppelt so gross wie beim Erwachsenen. Die ,Kern- 
linge" bleibt aber dureh die ganze Entwicklung hin (Embrvo. 
Neugeborener, Erwachsener) die gleiche von dem Zeitpunkt ab, 
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da der Muskel sich als schon differenziert erweist. Die .relative 
Kernmasse* ist beim Embryo von 4—5 Monaten weit grésser als 
beim Erwachsenen, etwa das 5—7fache. Das .Kernvolumen* des 
Embryo ist ebenfalls viel grésser, als das des Erwachsenen, der 
Embrvo besitzt also ebenso lange, aber weit dickere Kerne als 
der Erwachsene.* 

Wir konnten gleichfalls die Berechnungen Schieffer- 
deckers bestiitigen, dass der Kern. so lange er die fiir die 
friihe Embrvonalzeit charakteristische stellung einnimmt (er hegt 
bis Mitte der 2. Periode in der Mitte der jungen Muskelfaser, 
d. h. in der Mittelachse der syneytial versechmolzenen Gebilde). 

Da tiber diese Lageverinderung des Kernes spiter noch 
austiihrlicher geschrieben werden muss, soll hier nur einiges iiber 
sein Verhalten in den friiheren Stadien angegeben werden. Die 
Kerne liegen, wie schon gesagt, in der Mittelaclse der noch un- 
volistindig entwickelten Muskelfaser und haben eine ellipsoide 
oder ovale Form. 

Man kann eine durch Eisenhimatoxylin oder Hansens 
Hamatoxylin sehr deutlich farbbare Membran und in der Regel 
drei bis fiinf ziemlich grosse Kernkérperchen, welche sich dureh 
Hamatein sehr gut tingieren lassen, unterscheiden. Letztere liegen 
entgegen der Anschauung einiger Voruntersucher nicht an be- 
stimmten stellen. An der Innentliche der Kernmembran zieht sich 
ein gut zu beobachtender Chromatinsaum hin, innerhalb desselben 
breitet sich ein ziemlich dichtes Chromatinnetz, bestelhend aus zahl- 
reichen feinen Faden mit verschiedenen Knotchen oder Kérnehen, 
von wechselnder Grésse aus. Deshalb erscheint der friihe Myo- 
blastenkern mit Eisenhimatoxyvlin oder Hamatoxvlin viel dunkler 
gefarbt als die ausserhalb liegenden friihembrvonalen Bindegewebs- 
(Mesenchymzellen-) Kerne, denn diese sehen wegen ihrer wenigen 
(Chromatin-) Nukleolen (1—2) und ihrer viel feineren sparlichen 
Kernfidechen viel heller aus, aber nur in diesem friihen Stadium. 
Spater dagegen sind die Verhiltnisse tast umgekehrt, wenn 
natiirlich auch schon vordem solche Zellen als Ausnahme gefunden 
wurden. 

Wir haben zwar an unseren Priiparaten bei der Maus. ins- 
besondere in friiheren stadien, auch abnliche Figuren gesehen 
wie Schiefferdecker, doch kénnen wir sie nicht wie er 
einfach als einen sicheren Beweis tiir die Kernvermehrung an- 
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sehen, denn man konnte die direkte Kernteilung im Myoblast- 
kerne einerseits nicht bestimmt nachweisen, andererseits erwecken 
diese Einkerbungen an der Kernmembran den Eindruck, als ob 
sie keine natiirliche Erscheinung, sondern ein Kunstprodukt waren, 
das entweder durch fehlerhafte Fixierung (des Materials) oder die 
Einbettung entstanden ist. Wir konnten namlich soleche Figuren 
nur dann wahrnehmen, wenn das Priaparat nicht  volistindig 
velungen war, in fehlerfreien Schnitten dagegen stellte sich die 
.Kernmembran* stets als eine glatte Linie dar. 

Diese eigenen betrachtungen gestatten es uns also nicht, 
den eigentiimlichen Zustand des verlingerten Kernes der friihen 
Embryonalzeit als ein Anzeichen fiir seine schnelle Vermehrung an- 
zusehen. Man findet nimlich bei zwei, drei oder vier Kernen, welche 
eben durch mitotische Teilung entstanden sind, dass sie noch eine 
Zeitlang mit ihren angrenzenden [lichen aneinander  stossen, 
spiter zeigen diese Kernreihen anscheinend statt Kerngrenzen 
nur EKinkerbungen an der Seite des Kernstranges, weil durch 
ihre dichte Beritihrung die Konturen unter dem Mikroskop fast 
verschwinden. Erst bei genauerer Untersuchung und geeigneter 
Farbung lassen sich die Kerngrenzlinien erkennen. Es liegt also 
nur eine fehlerhatte Farbung, d. h. entweder eine schwache 
Tingierung oder zu starke Entfiirbung vor, wodurch diese Grenz- 
streifen verwischt wurden und so Ofters nur eine Randkerbung 
zu sehen war. 

In der Tat ist die mitotische Kernteilung besonders in 
friihen Stadien viel hautiger zu beobachten als spiiteren 
embrvonalen Leben, und so kommt es zustande, dass durch 
wiederholte Mitose mehrere Kerne dicht beisammen liegen ge- 
blieben sind. 

Uber den Grund, warum gerade nur in den friiheren Zeiten 
so merkwiirdig verlangerte Kerne zu sehen sind, kann ich keine 
Angaben machen. Tatsache ist, dass der Kern ein viel schnelleres 
Wachstum besitzt als das Protoplasma. Da aber in demselben 
Kerne Ofters gleichzeitig eine doppelte Mitose zu beobachten war, 
liisst sich diese seine eigentiimliche friihembryonale rasche Lingen- 
zunahme als eine Vorstufe fiir die schnelle mitotische Teilung 
auffassen. 

Uber die ontogenetischen Verhaltnisse von Kern und Myo- 
tibrillen soll noch folgendes angefiihrt werden. Bei dem relativ 
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schnellen Wachstum des Muskels entstehen einerseits neue Myo- 
fibrillen durch selbstindige Veristelung oder durch Neuumbildung 
von Chondriochonten, andererseits findet auf mitotischem Wege 
eine stetige Vermehrung der Kerne statt. Sicher ist. dass diese Art 
der Teilung besonders anfangs eine dusserst rege ist, denn man 
kann auf jedem Sechnitte immer ziemlich viele solcher Figuren 
erkennen, dass sie aber im Laufe der weiteren Entwicklung nach 
und nach seltener wird. Die Kernvermehrung ist also nur eine 
Erscheinung der friiheren Entwicklungsstadien der quergestreiften 
Muskelfaser. 

Obwohl also die Kernvermehrung in friiher Entwicklungszeit 
so adusserst lebhaft ist, so erfolgt die Vermehrung der Myotibrillen 
nicht in demselben Verhiltnis, sondern sie nimmt allmahlich zu, 
bis sie dann von Beginn der zweiten VPeriode (s. u. 5.27) ab 
bis nach der Geburt sehr gross ist, wahrend yon da ab die Leb- 
haftigkeit der Kernteilung schon bedeutend nachlisst. 

Somit decken sich unsere Resultate iiber die Ontogenie des 
Kernes der Muskelfaser der Maus mit der Anschauung Schieffer- 
deckers, welcher behauptet, ,dass in den jungen und embryonalen 
Fasern zunichst die Kernmasse in hohem Grade zunimmt, und 
dass dann erst, unter Mitwirkung dieser vorgebildeten Kernmasse. 
wahrscheinlich sogar auf ihre Einwirkung hin, die notwendige 
starke Zunahme der Fasern der Linge und Dicke nach eintritt, 
wobei dann weiter eine Zerteilung der Fasern in neue vor 
sich geht.” 

Vordem wurde bereits erwahnt, die primaire Mvyofibrille 
wire ausnahmslos ein einfacher homogener Streifen mit mehr 
oder weniger geschlangeltem Lauf; da wir aber an besonders 
wohlgelungenen Praparaten fast keine Wellenlinien beobachten 
konnten, lisst sich obiges dahin korrigieren, dass wenigstens der 
stark geschlingelte Verlauf dieser Muskelfibrillen als ein Kunst- 
produkt zu betrachten ist. 

Aus dieser primiren, homogenen Fibrille entwickelt sich 
dann allmihlich eine segmentweise gegliederte. 

Uber das erste Auftreten der Querstreifung der Myofibrille 
ist bisher noch nichts Sicheres bekannt. Wagner, Rabl und 
Bardeen geben dariiber fast gar nichts an, nur Godlewski 
hat als erster etwas genauer iiber seine vergleichenden Studien 
bei verschiedenen Tieren berichtet. Er schreibt: .Von dieser Zeit 
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ab setzt die Umbildung der librillen in ihre definitive Form ein: 
es tritt eine (Querstreifung derselben auf. An den nach der 
Heidenhainschen Eisenhimatoxylinmethode gefirbten Praparaten 
von etwa 13—14 Tage alten Kaninchenembrvonen kann man sich 
nunmehr iiberzeugen, dass die einheitlich erschienenen Fadchen 
eine Art Segmentierung zeigen.“ Die erste Querstreifung am 
menschlichen Muskel hatte er bereits bei einem 10 Wochen alten 
Embryo getunden, wahrend Krizing dariiber berichtet: .Im 
jungen Muskelgewebe eines 5monatlichen mensehlichen Embryo 
sind die Fasern mit schwacher Querstreifung versehen, vielfach 
jedoch noch homogen, feinkérnig oder in einer Weise lings- 
gestreift, dass die Bander vollkommen lockeren Bindegewebs- 
biindeln ahnlich sind." Dieser grosse Unterschied der Resultate 
ist sehr auffallend, weil beide doch gleiches menschliches Material 
untersucht haben. 

Uber das Auftreten der Querstreifung der Muskelfibrillen 
des Hiihnerembrvo schreibt Duesberg (6): .Zwischen der 
90, und 100, Stunde der Bebriitung finden in einigen homogenen 
Fibrillen die detinitiven Differenzierungen statt. Es bilden sich 
zuerst kleine, durch regelmissige Zwischenraume getrennte, kérnige 
Anschwellungen, etwas spiter verdichtet sich die Faser zwischen 
denselben zu einem kKleinen Stabehen. Die Korner entsprechen 
dem .Z*-Streifen, die Stibehen den Qu-Streifen der fertigen 
Myotibrille.* Diese Darlegung ergibt schon eine deutlichere Dar- 
stellung der Querstreifung der Fibrille. 

Es handelt sich jetzt nun aber auch gleichzeitig noch um 
die Frage, ob die Myotibrille sich einfach aus der primitiven, homo- 
genen, mehr oder weniger geschlingelten Fibrille zur detinitiven 
differenziert, ohne vorher verschiedene Zwischenstufen durchlaufen 
zu haben. 

Was meine Befunde anlangt, so konnte ich an den antangs 
homogenen primitiven Fibrillen in regelmissigen Abstanden knoten- 
tormige Anschwellungen beobachten, welche sich aber nicht im 
Bereich der ganzen Linge der Fibrille fanden, sondern nur 
streckenweise auftraten. 

Diese Erscheinung erliutert Fig. 4, Taf. Il. Sie stammt aus 
der Il. Periode der Entwicklung der Maus (s. u. 8. 27), wenn 
auch natiirlich die erste Darstellung der Segmentbildung schon 
viel friiher wahrzunehmen war. Da _ Neudifferenzierungen aus 
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Chondriochonten in diesem vorgeriickteren Stadium immer noch 
vorkommen, so ist ein soleher Schnitt noch giinstiger, weil die 
nebenliegenden Fibrillen bereits verschiedene Stadien von Segmen- 
tierung zeigen. 

Man sieht bei a eine etwas primitive Fibrille, welche die 
ersten Erscheinungen der Differenzierung erkennen liisst. Das 
eine Endstiieck besitzt lediglich knétchenartige Verdickungen, das 
andere ist noch zum Teil homogen, zeigt aber zum Teil schon 
deutliche Ditterenzierungen, die den spiteren .Z*-Streifen ent- 
sprechen diirften, wihrend das Mittelstiick eine noch vollkommen 
homogene, geschlingelte Bildung darstellt. Noch genauer lassen 
sich diese Verdinderungen erkennen, wenn man die daneben 
liegenden, in stark verschiedenem Stadium der Ditterenzierung 
betindlichen Fibrillen zum Vergleich heranzieht. 

Die erste Darstellung der Gliederung der Fibrillen diirfte 
danach folgendermassen charakterisiert werden: An der homo- 
genen, primitiven Fibrille treten) zuerst knétchenférmige An- 
schwellungen in gewissen Abstinden aut. In dieser Zeit ist die 
Farbbarkeit mit Eisenhimatoxvlin dureh die ganze Lange eine 
gleichmissige und intensiv schwarze: es gibt also noch keine 


isotropen Segmente. Diese Tatsache steht in Widerspruch mit den 
Behauptungen friiherer Autoren, mit Ausnahme von Duesberg (6), 
welche das isotrope Segment der ausgebildeten Faser fiir das 
zuerst auftretende hielten. Sicher ist, dass die Fibrillen mit 
Knotenverdickung die erste Stufe der weiteren Ditterenzierung 


darstellen, 

Erst in der zweiten Periode der Ditterenzierung erscheinen 
isotrope Bestandteile im Bereich der homogenen Fibrillen, d. h. 
die einzelnen Anschwellungen der primitiven Muskeltibrille werden 
durch isotrope (helle) Segmente voneinander getrennt. Damit ist 
die bisherige kontinuierliche Tingierung der Primitivtibrille in 
der Weise aufgehoben, dass zwischen ein mehr oder weniger 
stabchenformiges, schwarz farbbares, anisotropes Stiickchen oder 
Knétchen der Fibrille sich ein helleres Segment einschaltet. Diese 
Erscheinung zeigt aber noch keineswegs die Regelmassigkeit der 
ausgebildeten Faser, denn es finden sich dazwischen in der 
gleichen Fibrille auch noch zusammenhingende nicht segmentierte 
streifen. Auch gewahrt man, wie zuweilen einfache stibchen 
scheinbar durch helle Isotropen getrennt sind (c), doch ist das 
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wohl nur eine Vorstufe, so dass das knotenartige Stiickchen sich 
bald nachher von dem stabchenformigen vollstandig trennt. 

Bei der spiteren Differenzierung werden die schwarzen 
Knoétchen zu den sogenannten .Z*-Streifen, die Stibchen zu 
anisotropen .Q* und die hellen Teile 

bemerkenswert in der Histogenese der ..Z*-Streifen ist, 
dass ,Z", wie schon bemerkt, zuerst aus den knétchenformigen 
Verdickungen der homogenen Fibrillen sich entwickelt. Deshalb 
ist das zu .Z* diflerenzierte Stiickchen spiter am dicksten, doch 
behalt es diese Form nicht bei, sondern wenn das helle Glied 
erscheint, hat es die gleiche Starke wie die anderen Stiicke. Die 
Z°-Anlage ist also am Anfang relativ deutlicher wahrzunehmen. 

Die bereits geschilderte Unregelmissigkeit der Ditferen- 
zierung der einzelnen noch ganz kurzen Fibrillen wurde bis jetzt 
von keinem Autor, selbst von Duesberg nicht, geschildert oder 
abgebildet. 

Am vorteilhaftesten fiir die weitere Beschreibung ist es, 
wenn man den ganzen embrvonalen Verlauf der Muskelentwicklung 
in drei Perioden mit folgenden Eigentiimlichkeiten einteilt : 

Die erste Periode reicht von dem Zeitpunkt ab, in dem 
man die Myoblasten von anderen Embrvonalzellen noeh nicht 
unterscheiden kann, bis zu dem, wo im Myotom an Stelle der 
isolierten, spindelférmigen, primitiven Myoblasten der svnevtiale 
Zustand autzutreten beginnt. 

Wahrend der zweiten Periode gewahrt man im Praparate 
nun 1. den syneyvtialen Zustand, 2. eine sehr lebhafte librillen- 
vermehrung, 3. die erste Darstellung der Mesenchymanlage zwischen 
den bisher dicht zusammengedrangten Mvoblasten, 4. gegen Ende 
dieser Periode eine Strukturanderung zwischen dem zentralen und 
dem peripheren Teil der Muskelfaseranlage. 

Charakteristisch fiir die dritte Periode endlich ist die 
Wanderung der antangs zentral gelegenen Muskelfaserkerne nach 
der Peripherie an die Obertliche der Faser und die allmahlich 
erfolgende Ausbildung eines Sarkolemma. 

Da die Vermehrung der Myofibrillen erst in der zweiten 
Periode der Differenzierung der Myoblasten sehr lebhaft ist. soll 
im folgenden naiher auf ihre Vermehrung und die der Myoblasten 
eingegangen werden. Was die Myoblasten anlangt, so gewahrt 
man lediglich in der ersten Periode noch lingliche, isolierte 
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Spindelzellen mit flachem Kern zwischen den bereits vollkommen 
zum Syneytium verschmolzenen oder in Verschmelzung begriffenen 
Elementen. In der zweiten Periode gibt es dann fast aus- 
schliesslich Syneytien, deren zahlreiche Kerne in der Mittelachse 
liegen. Ausser ihnen gewahrt man noch einzelne Chondriochonten 
und primitive, homogene, zum Teil auch schon streckenweise 
segmentierte oder knétchenartig verdickte Myotibrillen. 

Natiirlich tindet man in Praparaten aus diesem Zeitabschnitt 
mehr kerniges, junges Synevtialgebilde, weil die Myoblasten jetzt 
wegen des schnellen Wachstums einerseits sich lebhafter teilen, 
andererseits, weil die nebeneinander liegenden Zellen verschmelzen. 
Dazwischen liegende ganz junge, isolierte Myoblasten mit einem 
Kern treten Ausserst selten auf, weil sie durch die Zellteilung 
der schon von vornherein vorhandenen Myoblasten entstandene 
‘Tochterzellen sind, welche sich nur selten von den miitterlichen 
Klementen trennen, waihrend die nicht losgelésten durch ihre 
Vermehrung die Verlingerung derselben bedingen. 

Wenn auch die Herkunft der syneytialen Zellreihen, ob 
sie aus einem einzigen Mvoblast oder aus mehreren Zellen durch 
Verschmelzung stammen“, noch strittig ist, so lisst sich doch 
der Verlaut der Mvofibrillen in ihnen relativ gut unterscheiden. 

Bei dieser Gelegenheit soll nochmals auf die erste Dar- 
stellung der Segmentbildung (Anisotrope und Isotrope) der primi- 
tiven Mvofibrillen, welehe in der zweiten Periode mehr zur Er- 
scheinung kommt, zuriickgegriffen werden. Man gewahrt aber 
auch hier neben vollstandig ausgebildeter Segmentierung noch 
Zellreihen ohne oder nur mit einer primitiven Muskeltibrille. 

In dieser Zeit liegen die zu Zellreihen umgebildeten Mvyo- 
blasten dicht nebeneinander, so dass ausser solchen Mvoblasten- 
haufen keine anderen Zellelemente mehr dazwischen liegen, wie 
dies auch Godlewski berichtet: Es sei hier hervorgehoben, 
dass jene Muskelfasern, welche aus Zellenverbinden entstanden 
sind und sich dann zu _ primitiven Muskelfasern umgewandelt 
haben, immer sehr dicht beieinander liegen.* 

Nun wird auch die Vermehrung der Fibrillen eine sehr 
starke, denn bis jetzt haben sich ja nur die Kerne in weitaus 
grésserer Anzahl vermehrt. 

Diese Vermehrung der Myofibrillen geschieht einer- 
seits durch Spaltung der bereits gebildeten Myotibrillen, anderer- 
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seits durch fortdauernde Differenzierung der Chondrio- 
chonten, wie das bereits schon von anderen Autoren erwahnt 
wurde. 

Uber die Langsspaltung hat als erster Apathy in seinen 
vergleichenden Publikationen iiber die Lingsspaltung der Muskel- 
und Neurofibrillen geschrieben. Spiter berichtete Maurer (18) 
bei der Besprechung der Fibrillenentwicklung in den Muskel- 
anlagen von Teleostiern iiber die Liingsspaltung, dass die Fibrille 
durch Lingsteilung in eine gréssere Anzahl radiaér zueinander 
gestellter feinerer Fibrillen zerfaillt. Godlewski(7) verdftentlicht 
in der Beschreibung eines 6 Tage alten Kaninchenembryo iiber 
die von ihm in seiner Muskelanlage peripher um den Kern ge- 
lagerten Fibrillen und ihre Lingsspaltung folgendes: Ein hautig 
in diesem Stadium beobachtetes Bild ist dann eine gabelformige 
Teilung einer Stammfibrille in zwei Aste. Die abgezweigten zwei 
Fibrillen erscheinen von der Gabelungsstellung an bedeutend 
schmiler als die Stammfibrille. Die durch die Langsspaltung 
entstandenen Fibrillen legen sich oft dicht aneinander: ihre Zahl 
wichst durch nachfolgende wiederholte Spaltung. wodureh die 
Fibrillenbiindel, nach Kélliker und Heidenhain 
entstehen.” 

Auf die Bedeutung der molekularen und_ histologischen 
Fibrille, wie sie Heidenhain (12) besechrieben hat, wollen wir 
hier nicht eingehen, da sie ein spezielleres und eingehenderes 
Studium ertordert. 

Auch uns gelang es, die Langsspaltung der Fibrille genau 
zu beobachten, und zwar in dem Stadium, wo der Myoblast noch 
eine einzelne Zelle mit einem einzigen Kern ist. In der Regel 
tritt sie erst spiter auf, wenn die friihere Muskelfaseranlage 
schon mehrere Kernreihen besitzt und die Myofibrillen nicht mehr 
bloss an der gleichen Kernseite verlaufen (siehe oben). Auch 
dieser Vorgang verliuft sehr verschieden. Es kommt vor, dass 
die eine Hilfte noch ganz ungespalten bleibt, wihrend bei der 
anderen die Spaltung schon erfolgt ist. oder der Spaltungsvorgang 
beginnt am Mittelteil der Fibrille und die Enden sind noch ungeteilt. 

Die durch diesen Vorgang entstandenen beiden neuen Fibrillen 
sind in der ersten und zweiten Periode der Entwicklung bei der 
Maus ebenfalls sehr ungleich, so dass, nur mit ganz wenig Aus- 
nahmen, das eine Stiick meist schon weiter differenziert. d. h. 


30 Takeshiro Asai: 


gegliedert ist. wihrend das andere noch homogen und nur an 
einigen Stellen knétchenartig angeschwollen ist (Fig. 4). 

Diese Ungleichheit der Entwicklung im Anfang erstreckt 
sich jedoch nicht auf die ganze Embryonalzeit, sondern in den 
spiiteren Stadien sind die neu entstandenen Muskelfibrillen stets 
gleich dick, zeigen die gleiche Stufe der Differenzierung und 
haben einen geradlinigen Verlauf. Der Unterschied zwischen den 
Fibrillen in diesen beiden Perioden lisst sich nicht genau fest- 
legen: man kann nur beobachten, dass die regelmassigen. segmen- 
tierten und gerade verlaufenden Fibrillen spiterer Zeiten nicht 
mit den primitiven vergleichbar sind. Letztere stammen noch 
direkt von den Chondriochonten her und nur solche diirfen als 
Primartibrillen bezeichnet werden. 

Es ergibt sich also folgender charakteristische Unterschied : 
in der friiheren Entwicklungsperiode verlaufen die beiden durch 
Lingsspaltung aus der Stammfibrille hervorgegangenen neuen 
Fibrillen voneinander divergierend, spiter dagegen stets parallel 
und sich fast beriihrend (siehe Fig. 5). 

Die Vermehrung der Fibrillen durch Langsspaltung erfalrt 
allmahlich eine Steigerung, wihrend der Weg der direkten Differen- 
zierung aus Chondriochonten zu neuen Fibrillen nach und nach 
abnimmt, denn die spater immer zahlreicher auftretenden Muskel- 
tibrillen haben natiirlich die Langsspaltungsfihigkeit. und daraus 
erklart sich die mit dem Fortschreiten der Entwicklung immer 
hiufiger auftretende Teilung der Fibrillen. 

so lasst Fig. 7 aus einem héchstentwickelten Mausembrvo 
kurz vor der Geburt a) verschiedene Momente der Fibrillenspaltung 
erkennen: 1. die aiusserste Fibrille rechts ist bereits viel dicker 
als die anderen und zerfallt an ihrem oberen Ende durch Spaltung 
in zwei dicht nebeneinander verlaufende Fasern, deren Segmente 
in ganz gleicher Ebene liegen; b) die benachbarten, wahrscheinlich 
erst kurz vorher aus der Muttertibrille abgespaltenen  beiden 
Fibrillen sind ebenfalls ganz gleichartig gegliedert: ¢) die am 
weitesten gegen das Zentrum der Faser gelegene Muskelfibrille 
ist noch ohne Spaltung, aber von gleicher Starke wie die anderen. 
Ausserdem gewahrt man dazwischen noch viele undeutlich segmen- 
tierte Fibrillen und solehe, welche noch homogen sind und nur 
Knétehenverdickungen tragen (a), also wohl eben erst durch die 
Ditferenzierung der Chondriochonten entstanden sind. 
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Man sieht ferner, dass diejenigen Fasern, welche sich bereits 
in mehreren Lagen um den Kern angeordnet haben, einerseits 
von noch recht versehiedener Dicke sind, und dass sich anderer- 
seits auch ihre Gliederung noch nicht gleichmissig iiber die 
ganze Fibrille erstreckt, wihrend die Mvyoftibrillen aus den aus- 
gebildeten Muskelfasern dadurch charakterisiert sind, dass sie 
iiber die ganze Linge ganz gleichartig erscheinen. Man kann 
also behaupten, dass selbst beim Embryo der Maus gegen Ende 
der Tragezeit die Muskelfasern sich in noch selr unfertigem und 
variablem Differenzierungszustand betinden, wenn sich auch stellen- 
weise schon die fertige Ditterenzierung einzelner erkennen lisst. 

Nun handelt es sich um die Frage, wie lange die Neu- 
bildung von Myotibrillen durch Differenzierung der Chondriochonten 
andauert, eine Frage, die zwar schon des 6fteren erértert worden, 
aber bis heute noch nicht ganz entschieden ist. 

Schaffer berichtet z. B. dariiber, dass .eine fortdauernde 
Ditferenzierung neuer fibrilltrer Substanz von Seiten des kern- 
tiihrenden Protoplasmas stattfindet*. Ja. er behauptet auch noch. 
dass die Vermehrung der Fibrillen nur durch die Neudifferenzierung 
des Protoplasmas geschieht. was sicher nicht zutretfend ist. Diese 
Anschauung erginzt Godlewski (7), indem er sehreibt: Nach 
meiner Ansicht kann dies nur in dem Sinne autrecht erhalten 
werden, als das Sarkoplasma zum Wachstum in die Diecke das 
Material fiir die Muttertibrillen liefert. dass jedoch die Ver- 
mehrung selbst durch Liingsspaltung erfolet“. Diese Auffassung 
von Godlewski zeigt deutlich, dass sie sich auf seine schon 
Ofters erwihnte Theorie von den ,Granulis* Protoplasima 
stiitzt. 

Duesberg (6), der auch der Uberzeugung ist. dass die 
Ditferenzierung der Muskelfibrillen aus den Chondriochonten er- 
folgt, glaubt, dass diese Vorgiinge der Neubildung nicht alle 
Chondriosome beanspruchen, und dass, wenn ein gewisser Zeit- 
punkt erreicht ist, die tibrillogene Tatigkeit aufhort. 

Auf meinen Praparaten von der Maus finde ich, alnlich wie 
bei Duesberg, dass diese charakteristische Ditferenzierung der 
Chondriochonten zu Mvofibrillen am haufigsten in der ersten und 
zweiten Periode stattfindet, welche mit einer Verminderung der 
Protoplasmamasse einhergeht; dann tritt der Modus der Liings- 
spaltung in Kraft. Sicher ist aber, dass auch die Vermehrung 
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durch die Differenzierung der Protoplasmasubstanz zu Fibrillen 
bis zur Geburt andauert, allerdings nur in ganz beschranktem 
Make. 

So zeigt Fig. 7 eine noch unausgebildete sehr jung ent- 
wickelte Fibrille, die sich mit Eisenhimatoxvlin noch fast konti- 
nuierlich farbt. 

Man kann diese Muskelfibrille mit Bestimmtheit fiir eine 
Neudifferenzierung aus Chondriochonten erklaren, weil die in 
dieser Zeit (spitere Embrvonalzeit) durch Langsspaltung hervor- 
gegangenen beiden Tochterfasern yon fast der gleichen Dicke und 
Segmentierung sind, andererseits aber, weil durch die Differen- 
zierung des Protoplasmas die Neuentstehung noch wahrzunehmen 
ist, was anderen nicht gelang zu beobachten. 

Ich bin deshalb zu der Uberzeugung gekommen, dass eine 
Neubildung der Mvyofibrillen durch Ditferenzierung der Proto- 
plasmasubstanz von Anfang an dureh das ganze embrvonale 
Leben bis zur Geburt vorkommt, und dass dieser Vorgang im 
Laute der Entwicklung immer sparlicher wird, bis er nach der 
Geburt ganz aufhért. Die Vermehrung der Fibrillen durch 
direkte Ditferenzierung aus den Chondriochonten in einer Muskel- 
faser ist also eine spezitisch embrvonale Erscheinung, wiahrend die 
Vermehrung der Myofibrillen durch Langsspaltung eine sich stets 
steigernde ist, die auch nach der Geburt noch sehr rege ist. 

Zunichst soll hier kurz iiber einen der zweiten Periode 
eigentiimlichen Vorgang, die physiologische Degeneration, 
gesprochen werden, und dann mit der Beschreibung und Weiter- 
entwicklung der Myotibrillen und der weiteren Differenzierung 
des Protoplasmas der Muskelfasern fortgefahren werden. 

Die Frage, ob ‘physiologische Degeneration im Verlauf der 
embrvonalen Entwicklung der Muskelfaser wirklich  statttindet, 
hingt zusammen mit einer zweiten, nimlich der, auf welche Weise 
Bindegewebe und damit die Blutkapillaren zwischen die Muskel- 
substanz hineingelangen. 

Von den vielen Autoren, welche, wie S. Mayer, Barfurth, 
Bataillon, Schaffer, Bardeen, Godlewski usw., iiber 
die physiologische Degeneration publizierten, soll hier nur kurz 
zitiert werden, was Godlewski davon berichtet: 

Die zweite Periode der Entwicklung der Muskelfasern 
beginnt mit dem Riickbildungsprozess, d. h. der physiologischen 
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Degeneration einer Anzahl der angelegten Muskelfasern. Den 
von Maver geschilderten Verlauf der Riickbildungsprozesse kann 
ich in vollem Umfange bestatigen. Hieran schliesst sich eine 
Kontinuititstrennung der Fasern der Quere nach: durch 
diesen Prozess entstehen die typischen Sarkolyten* (8S. Mayer). 
Spiter biissen dann diese Sarkolyten ihre Querstreifung ein und 
werden zu homogenen Gebilden. Bei einem anderen Typus der 
Riickbildung sieht man die Muskelfasern zuerst noch dicht bei- 
einander liegen (Fig. 10a). Die Fibrillensiulchen brechen, kriimmen 
sich nach riickwarts, wobei eine charakteristische hakenformige 
Einbiegung der Fibrille an dieser Stelle erfolgt (Fig. 10b).~ 
Sicher ware fiir dieses stadium die physiologische Degene- 
ration, wie sie Godlewski und andere darlegen, eine sehr 
charakteristische Erscheinung, wenn sie sich tatsiehlich nach- 
weisen liesse. Will man diese Frage in positivem Sinne beant- 
worten, so muss man vor allen Dingen genau untersuchen, 1. ob 
in der zweiten Periode der Entwicklung des Muskels eine histo- 
logische Degenerationsstruktur vorhanden ist: 2. ob die einzelnen 
Zellen, welche zwischen den fibrillentragenden mit mehreren Fort- 
siitzen in den friiheren Stadien der Muskelfaser sich tinden, auch 
wirklich Degenerationserscheinungen sind; 5. was fiir ein Unter- 
schied besteht zwischen den einzelnen. zwischen den jungen 
Fasern liegenden Zellen (den sogenannten Degenerationszellen von 
(;odlewski u.a.) und den Bindegewebszellen, welche natiirlich 
die differenzierte Struktur der Erwachsenen noch nicht aufweisen, 
4. handelt es sich darum, zu untersuchen, ob in der zweitenPeriode 
der Entwicklung entweder einzelne isolierte Zellen oder schon 
miteinander verschmolzene Nachbarzellen, sogenannte Syneytien, 
existieren oder durch mehrmalige Mitosen enorm  verlangerte 
Mvoblasten mit vielen Kernen sich zeigen oder nicht. Endlich 
muss man 5. den Ofters wegen fehlerhatter Technik vorkommenden 
Kunstprodukten eine besondere Aufmerksamkeit schenken. 
(;odlewski (7) hat zuerst iiber die Kerne der physio- 
logischen Degeneration folgendes geschrieben: ,Die Kerne, welche 
wahrscheinlich bisher durch die Spannung der sie umgebenden 
Fibrillen in ihrer charakteristischen Lage — mit ihrer Langsachse 
parallel zur Langsachse der Fasern — und in ihrer charakteristischen 
elliptischen Gestalt gehalten werden, nehmen jetzt unregelmassige 
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Wenn dies zutrafe, ware es sicher sehr merkwiirdig. Doch 
er berichtet iiber ihre Verainderung auch noch weiter: Sehr 
charakteristische Unterschiede sind auch an den Kernen zu sehen: 
die Kerne der in Degeneration begriffenen Zellen (Fig. 12) sind 
blass und arm an chromatischer Substanz: die in muskelbildenden 
Zellen sind bedeutend grésser (vergl. Fig. 9), reich an leicht 
firbbarer Substanz und scharf konturiert.* 

Als erstes Anzeichen der Degeneration sieht Godlewski 
die Verinderung der typischen hernlage an, d. h. die Kerne 
lagen vorher mit ihrer Langsachse immer parallel mit der Langs- 
achse der Muskelfaser und nehmen dann eine ganz unterschiedliche 
Lage an. Und das zweite Zeichen ist die Kernftigur. Unserer 
Ansicht nach muss man, will man solehe Kerne als Degenerations- 
erscheinungen ansprechen, vorher doch folgende Uberlegungen 
anstellen. 1. Man muss die Kerne der Myoblasten mit denen 
der weiter entwickelten Zellen genau vergleichen, weil die Kerne 
der jungen Muskelfaser von Anfang an bis zur vollstandigen 
Ditferenzierung keine ganz einfache Struktur besitzen; 2. ist zu 
beachten, ob die nach der mitotischen Teilung entstandenen 
Tochterkerne in gleicher Richtung zur Langsachse der Muskel- 
faser stehen wie die Mutterkerne, oder ob sie quergelagert sind. 
Endlich muss noch 3. untersucht werden, ob die dureh die 
iiusserst schnelle Kernteilung entstandenen neuen und jiingeren 
Kerne immer noch die eigentiimlich verlingerte, elliptisehe Form 
haben. 

Wie oben bereits angefiihrt, zeichnet sich die Struktur der 
Kerne der friiheren Entwicklungsperiode dadurch charakteristisch 
von den Bindegewebskernen ausserhalb des Myotoms aus, dass sie 
stark verlangert sind, zahlreiche Kernkérperchen haben, ein 
dichteres und groberes Chromatinnetz besitzen und tiberhaupt 
mit ihrer Liingsachse parallel zu der der Muskelfaser gestellt 
sind. Die Mesenchymkerne, und zwar die. welche spiter zu Binde- 
vewebskerne umgewandelt werden. sind viel kleiner, haben eine 
unregelissige Lage und nur wenige Kernkérperchen und -fadchen. 
so dass sie viel heller erscheinen als die ersteren. Im weiteren 
Verlauf der Entwicklung erfolgen dann noch weitere Verainderungen 
der beiden NKernarten. 

Einem Weehsel ist namlich ebenfalls die Kernstruktur unter- 
worfen. Zuerst finden sich mehrere Kernkérperchen und ein 
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ziemlich dichtes, grobes Chromatinnetz. Zu Beginn der zweiten 
Periode ist sie dann der friiheren noch ziemlich ahnlich, doch 
nimmt bereits die Zahl der Kérperchen nach und nach ab, und 
ihre Struktur erscheint infolge von Verdiinnung der Chromatin- 
fiden jetzt bedeutend heller. 

Zugleich mit dieser Umbildung der Kerne beginnt die ring- 
formige Anordnung der Myotibrillen im Protoplasma der friiheren 
Muskelfaseranlage. Keinesfalls fanden sich besondere Anzeichen 
fiir eine physiologische Degeneration der Kerne der jungen Muskel- 
fasern, denn deren Lage-, Struktur- und Grdésseninderungen. 
welche Godlewski fiir typische Degenerationserscheinungen hilt. 
sind unserer Anschauung nach die Folgen der fortschreitenden 
Entwicklung der Muskelfaser. Godlewski (7) fasst die physio- 
logische Degeneration der Muskelfasern des Embryo als eine 
charakteristische Erscheinung der mittleren Zeit der Muskel- 
entwicklung auf, wodureh er auch der Krésingschen Betrachtung, 
dass das Dickenwachstum des Muskels interstitiell erfolgt, indem 
immer neue Zellen zwischen den jungen Fasern gebildet werden, 
welche sich an die bereits fertigen Fasern anlegen und mit ihnen 
zusammentliessen, widerspricht. Uber das Schicksal der degene- 
rierenden Muskelfasern aussert sich Godlewski dahin, dass sie 
volikommen zugrunde gehen, und er halt es fiir sicher, dass sich 
an Stelle der zugrunde gegangenen Myvyoblasten Bindegewebe 
und Gefisse entwickeln. Er glaubt also nur an eine Vermehrung 
der muskelbildenden Elemente an der Obertliche, eine interstitielle 
hilt er fiir ein Degenerationszeichen vorhandener Muskelanlagen. 

Auch unsere Praparate aus der zweiten Periode der Entwicklung 
zeigen solche Figuren, wie sie Godlewski beschreibt, doch halte 
ich das absolut nicht fiir Degenerationserscheinungen, sondern es 
sind offenbare Veranderungen, die im Verlaufe des fortschreitenden 
Wachstums auftreten: letzteres deutet in jeder Hinsicht auf eine 
interstitielle Vermehrung der Muskelanlage bin. 

Wie schon des Ofteren erwihnt, stellt das Myotom des 
Embryo der Maus aus friiher Zeit eine Bildung dar, in der die 
dicht nebeneinander liegenden Zellen entweder noch isoliert und 
spindelférmig oder bereits in einen syneytialen Zustand iiber- 
gegangen sind. In jener Zeit liegen natiirlich die Kernrichtungen 
noch viel regelmassiger und hauptsiichlich parallel zu der Liings- 
achse der Muskelfasern, und erst allmihlich beginnen weitere 
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Differenzierungen und Lageveriinderungen, wie sie bereits be- 
schrieben wurden. 

Da auch in diesem Zeitabschnitt einzelne junge Myoblasten 
nicht fehlen, so erhailt man also in diesen Schnitten aus dieser 
Periode unregelmassige und wechselnde Bilder. 

Wenn es zutrafe, dass eine Vermehrung der Muskelanlage 
nur dureh Anlagerung an die Obertliche bereits vorhandener 
Muskelelemente erfolge, wire ihre Vermehrung und ihr Wachstum 
sehr eigenartig beschrinkt. 

Das ist aber unméglich, da die Myotome sowohl anfangs als 
auch in der zweiten Periode gar keine so gleichmassige Entwicklung 
aller Elemente, wie Godlewskis Figur zu beweisen scheint, 
beobachten lassen, vielmehr lassen sich immer die geschilderten 
wechselnden Zustande erkennen. 

Erst die Tatsache also, dass auch zugleich die aus dem 
Mesoderm  entwickelten Mvoblasten schon ganz verschiedene 
Entwicklungsstadien aufweisen, macht eine Erkennung der histo- 
genetischen Vorgiinge so schwer. Eine Figur z. B. (Fig. 2) aus 
dem Anfang des Embrvonallebens stellt keine gleichmissige wellen- 
formige Verteilung homogener Myotibrillen dar: auf einer anderen 
Figur (4) aus dem Antang des zweiten Abschnitts des Embryonal- 
lebens sieht man zwar einige segmentierte Fibrillen an = den 
Kernen, doch findet man dazwischen noch keine tibrillenhaltigen 
jiingeren Gebilde, diese letzteren werden erst allmahlich dureh 
ihre charakteristische Differenzierung zur Muskelfaser entwickelt. 
Degenerationserscheinungen lassen sich nicht entdecken, der Kern 
hat mehrere deutliche Kernkoérperchen, dichte, intensiv tingierte 
Chromatinfaden, das Protoplasma reichliche Chondriochonten. 

Wir kénnen an unseren Priiparaten von einer solchen 
physiologischen Degeneration, wie sie von manchen  friiheren 
Autoren beschrieben worden ist, keine sicheren Anzeichen erkennen, 
wenn es auch nicht ausgeschlossen ist. dass zwischen den anfangs 
dicht beieinander liegenden Zellen der Muskelanlagen  infolge 
ihres Wachstums kleine Spalten entstehen, wie dies auch bei 
anderen Geweben der Fall ist. 

Jedenfalls kann ich die Ansicht von Godlewski, dass an 
Stelle der zugrunde gegangenen Muskelfasern sich Bindegewebe 
und Gefisse entwickeln, nicht teilen. Es driingt sich dem Leser 
unwillkiirlich die Frage auf, warum (;odlewski gar nichts ijber 
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den diusserst interessanten Vorgang der Ausbildung der mesenchy- 
matésen Elemente in der Muskelanlage verdffentlicht hat, ja nicht 
einmal die Entwicklungsgeschichte oder Histologie des Binde- 
gewebes der Muskelsubstanz beschrieben hat. Diese ersten 
zwischen den jungen Muskelfasern betindlichen Gebilde mesenchy- 
matésen Ursprungs haben einen meist ovalen oder elliptischen 
Kern mit relativ wenig Chromatinfaden. In dem Kern finden 
sich nur einige Nukleolen, und die geringe Protoplasmamasse 
lagert sich mit mehreren unregelmiissigen, sich verbindenden Fort- 
sitzen um ihn herum. Natiirlich wollen wir nicht alle diese Zellen 
aus der zweiten Periode. welche Godlewski fiir Degenerations- 
erscheinungen hielt, ausschliesslich fiir Bindegewebszellen erkliren. 
Diese eben beschriebenen Elemente bilden sich dann nach und 
nach zu Bindegewebe aus, was man teilweise in diesem Zeitabschnitt 
durch elektive Bindegewebsfirbung nachweisen kann, doch sind 
sie selbstverstindlich noch nicht so differenziert wie im erwachsenen 
Zustand. 

Wenn man solehe zwischen die Muskelanlagen gelagerten 
Zellen mit den ausserhalb des Myotoms liegenden vergleicht, so 
lasst sich schon am einfachen Eisenhimatoxylin-Praparat erkennen, 
dass viele Zellen aus den beiden Lagen einander sehr ahnlich sind. 

Die auffallende Erscheinung, dass in dieser Zeit neben den 
hoch differenzierten Muskelanlagen zahlreiche jiingere Elemente 
von der Gestalt und dem Ausselen der ersten Myoblasten zu 
sehen sind, und dass erst in der zweiten Periode zwischen den 
Muskelanlagen mesenchymatése Elemente auftreten, ist bereits 
von friiheren Autoren beschrieben worden. 

Minot berichtet dariiber: .Wahrend der friiheren Stadien 
ihrer Differenzierung bewahren die Muskelfasern ihre epitheliale 
Anordnung, d. h. sie liegen dicht nebeneinander; bald nach dem 
Auftreten der Fibrillen und der Querstreifung beginnen sich nun 
die Fasern zu trennen und es wiichst Bindegewebe zwischen 
dieselben ein.“ Damit hat er eine Behauptung aufgestellt, die 
erst spiter von anderen Autoren als richtig erkannt wurde. 

Doch kommt die Differenzierung des Protoplasmas zwischen 
dem zentralen und peripheren Teil vor, je nach dem Fortschritt 
der Entwicklung. Zuerst legen sich die Fibrillen, welehe entweder 
schon segmentiert oder noch homogen sind, mantelartig entlang 
der iusseren Fliche der Muskelfaser um die in ihrer Zentralachse 
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stehenden Kernreihen. Dann bleibt die Protoplasmastruktur nicht, 
wie bisher, gleichmissig getriibt, sondern man kann sehon auf 
den gewodhnlichen Eosin-Hamatoxylin oder besser noch auf den 
Eisenhimatoxylin-Praparaten ganz deutlich einen dusseren (Peri- 
pherie) und einen inneren Teil (Zentrum) unterscheiden. Der 
zentrale Teil, wo die Kerne liegen, erscheint aber fast homogen 
(bei starker Vergrésserung sieht man noch ganz deutlich den 
feinen netzartigen Kern) und enthilt keine Mvyofibrillen. Ihn 
umschliesst ein mehr getriibter Ring, der sich durch Protoplasma- 
farbstoff intensiy tingieren lisst. Er enthalt die schon segmentierten 
oder noch unsegmentierten homogenen Fibrillen in verschiedener 
Anzahl. Es entsteht also eine homogene, kernhaltige. zentrale 
Zone und eine getriibte. fibrillenhaltige periphere Zone, deren 
Weiterentwicklung erst spiter erfolgt. 

ligur 6, ein quer zur Langsachse der Muskelanlage ge- 
fiitrter Sehnitt, erlautert dieses Verhalten. Man gewahrt deutlich 
einen helleren zentralen Raum und einen um ihn herualiegenden 
getriibten Protoplasmamantel; in letzterem finden sich mehrere 
schwarze Piinktchen, die Querschnitte der Myofibrillen, und ein 
noch gleichmassig getriibtes, korniges Protoplasma mit oder ohne 
Kern, je nachdem der Kern im Schnitt getroffen wurde oder 
nicht. Diese Gruppe ist eine schon weiter entwickelte Muskel- 
faser mit dem zweierlei diflerenzierten Protoplasma, das andere 
ist eine noch viel jiingere Muskelanlage mit oder ohne Piinktchen 
(Fibrillen), doch tindet man hier im Protoplasma iiberall Chondrio- 
chonten, die teils lings, teils quer getrotten wurden. Dazwischen 
liegen dann Mesenchymzellen, welche sich auf dem Quersehnitt- 
praparat nur in einigen wenigen giinstigen Fallen von der jiingeren 
Muskelanlage unterscheiden lassen. Ein Liingsschnitt ware hierfiir 
giinstiger. 

Durch die Vermehrung der Myotibrillen, sowohl durch Neu- 
differenzierung aus der Protoplasmasubstanz, als auch durch weitere 
Abspaltungsprozesse, kommt eine gleichmissige Verteilung der 
Myotibrillen im Vrotoplasma zustande. 

Minot(21) hat bereits diese ungleichmissige Entwicklung 
der friiheren Stadien beobachtet und dariiber geschrieben, dass 
die eine Seite der Muskelfaseranlage viel entwickelter sein kann, 
dass sie segmentierte Fibrillen aufweist. wahrend auf der anderen 
Seite noch gar keine vorhanden sind. Diese Beschreibung stimmt 
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volikommen mit unseren Beobachtungen iiberein. Es ist sehr 
interessant, dass die Protoplasmamasse der friiheren Muskel- 
faser sich durch den Fortsehritt in der Entwicklung aus einer 
bisher getriibten Struktur in einen inneren und einen ausseren 
Teil spaltet. 

Die Abbildung (6) stammt von einem Schnitt senkreeht zur 
Langsachse der Muskelfasern oder -anlage. Man sieht (a), wie 
die Fibrillen um den hellen Kern der Muskelzelle zwei kon- 
zentrische Kreise bilden. Einzelne Paare von Fibrillen liegen in 
engster Beriihrung. was man bei starker Vergrésserung sehr gut 
beobachten kann; diese Erscheinung deutet auf den Spaltungs- 
prozess der Fibrillen hin, der gerade in diesem Lebensabsehnitt 
sehr hiutig ist. b zeigt auf der einen Seite der Faser eine zwei- 
reihige Anordnung der Fibrillen, wihrend auf der anderen Seite 
nur einige einfache und sonst gar keine Fadehen zu sehen sind. 
¢ stellt einen einreihigen Ring von Fibrillen dar, der aber noch 
nicht ganz geschlossen ist. Im Querschnitt der Faser liegt in 
der Mitte der Faser ein rundlicher Kern mit deutlichen Nukleolen. 
Die Kernfigur ist schon heller als die aus den Antangsstadien., 
und um sie herum finden sich Fibrillen, die stellenweise ein- oder 
zweireihig sind, stellenweise aber auch ganz fehlen. e ist ein 
(Juersehnitt einer jungen Muskelfaseranlage. Der zentrische Kern 
ist ziemlich dunkel, wie bei den jungen Mvoblasten, und wm ihn 
herum befindet sich getriibtes Protoplasma, in welchem ausser 
blassen Chondriochonten keine Mvofibrillen nachzuweisen sind. 
Dies ist also noch ein jiingerer, noch myofibrillenfreier Myoblast, 
denn seine Kernstruktur ist noch viel intensiver tingiert. und 
sein Protoplasma hat noch keine Fasern. f sind zwei karyo- 
kinetische Figuren, welche ein Saum getriibten Protoplasmas mit 
nur Chondriochonten umgibt. 

Aus diesen Figuren ersieht man, dass die Darstellung der 
Myoftibrillen der Muskelanlage aus der zweiten Periode fiir ihr 
studium besonders giinstig ist. Denn in diesem Stadium ist ihr 
Bau noch nicht so kompliziert und ihre Anordnung im getriibten 
Plasma meistens nur einfach ein- bis zweireihig. 

Dieses ungleiche und teilweise nur einseitige Auftreten der 
Fibrillen, das fiir die zweite Periode der Entwicklung charakte- 
ristisch ist, findet sich auch spaiter noch sehr haufig, so dass oft 
auf der einen Seite der Muskelfaser durch Differenzierung die 
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Protoplasmasubstanz wiichst, wihrend die andere nur spurenweise 
oder nur ganz schwache Fibrillen aufzuweisen hat. 

Bei der Beschreibung der Lageveriinderung der Kerne. fiir 
welche diese Erscheinungen grosse Bedeutung haben, werden wir 
auf sie nochmals zuriickkommen miissen. 

Ich méchte daher hier jetzt einiges iiber die allgemeinen 
Regeln der Vermehrung der Myofibrillen durch die Abspaltung 
bemerken. 

Man sieht auf Fig. 6a. b, d und auch noch an anderen 
die eigentiimliche Verteilung der Fibrillen, es liegen niamlich 
immer zwei in der gleichen Ebene oder Schicht dicht beieinander. 
Man darf also annehmen, dass die durch den Spaltungsprozess 
neu entstandenen Toehtertibrillen zuerst iiberhaupt nur auf der 
gleichen Lage vorhanden sind und aus dieser in die anderen 
Schichten iibertreten. 

Auch nach anderen Praparaten aus spiiteren Stadien lasst 
sich unsere Ansicht iiber den Vermehrungsprozess durch Spaltung 
erkliren. So zeigt z. B. Fig. 7 ein Praparat aus einem Maus- 
embryo kurz vor der Geburt, bei dem die Fibrillen fast im 
Liingsschnitt getroffen sind. 

Man gewahrt auf dem Schnitte. wie bereits zwei Fibrillen 
nicht mehr nach der Obertliche liegen, sondern schon gegen das 
Innere gerichtet sind, und wie eine andere zum Teil durch die 
Spaltung einwiirts gerichtet ist. Damit ist erwiesen, dass diese 
Anordnung erst spiter auftritt. Durch sie wird das Volumen der 
friiheren Muskelfasern allmahlich vergréssert. und zugleich wird 
der homogene, strukturlose Zentralfaden der Faser bis zum Ende 
des Embryonallebens beseitigt. Jetzt erst entsteht dann die 
ausgebildete Form der Faser. 

Diese Ungleichmissigkeit in der Verteilung der Fibrillen 
um die Langsachse der Muskelfaser hilt nach unseren Unter- 
suchungen bis zum Ende der Auswanderungsperiode der Muskel- 
kerne an. 

Natiirlich gibt es auch hier ganz symmetrische Figuren und 
zwar so, dass um die in der Mittelachse der Faser liegenden 
mehreren, relativ dicht gedringten Kerne eine ein- oder zwei- 
reihige Fibrillenhiille verliuft, doch sind diese nicht typisch. 

Erklaren lisst sich wohl der Umstand, dass die Vermehrung 
der Fibrillen gegen die Geburt eine scheinbar regelmassige ist, 
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dadurch, dass die Myoftibrillen mit Ausnahme der Stelle, wo die 
Kerne liegen, iiberall in mehreren Schichten vorhanden sind. 

Wir wollen jetzt zu der Beschreibung eines weiteren eigen- 
tiimlichen Vorganges in der Entwicklung der Muskelfaser tiber- 
gehen, zu der Lageverinderung der Kerne. Die Kerne 
liegen niimlich, wie dies bereits erwahnt wurde, anfangs genau 
in der Zentralachse der Zellen (Myoblasten bezw. myoblastische 
Syneytien) oder der jungen Muskelfaser, wandern dann aber all- 
mihlich vom Zentrum gegen die Peripherie hin, bis sie endlich 
an der Innenfliche des Sarkolemmas angelangt sind. Wenn bei 
der Maus auch durch das ganze Leben konzentrisch gelegene 
Kerne sich finden, so sind das bloss Ausnahmen yon der Regel. 

Nach meinen Untersuchungen bei der Maus beginnt die 
Auswanderung der Kerne schon ziemlich friih, Ende der zweiten 
Periode, und dauert bis zur Geburt, d. h. also die axialen Kerne 
werden innerhalb dieses Zeitraumes zu randstindigen. 

Dieser Vorgang zeigt sehr verschiedene und eigenartige 
bilder, welche sich sowohl auf den Quer- wie auf den Lings- 
sehnitten der Muskelfasern verfolgen lassen. Fig. 8 lasst vier 
schon mehr oder weniger nach der Peripherie gewanderte Kerne 
erkennen, nur einer liegt noch in der Mitte, vielleicht aber nur 
scheinbar, denn es ist moéglich, dass seine anderen Teile bereits 
exzentrisch sind und der zentral liegende Teil hier getrotfen 
wurde. Das axiale Protoplasma ist noch hell und homogen, und 
an der Peripherie der Faser stehen Fibrillengruppen: diese sind 
aber nicht gleichmassig verteilt, sondern an der Stelle, wo spiter 
der Kern austreten wird, sind es bereits schwachere Biindel. 
Man bemerkt ferner, dass jene Fibrillen, welche in der Gegend 
der spiteren Kernaustrittsstelle sich befinden, und auch die um 
die exzentrischen Kerne angeordneten, einen vollkommen geraden 
Lauf haben, ohne jegliche Knickung und Biegung, wie Godlewski 
behauptete. 

Zur genaueren Untersuchung solcher Verhiltnisse eignet 
sich dann besonders das Querschnittspraparat. 

Der Querschnitt zeigt alle Phasen, welche fiir diesen Prozess 
typisch sind (Fig. 9, Taf. I). Wir sehen die Kerne, solange sie 
sich noch in zentraler Lage betinden, in Gestalt runder oder 
elliptischer Bildungen, ahnlich denen friiherer Stadien (a). Sobald 
aber der Kern seine Wanderung gegen die Oberflache antritt, 
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verliert er seine abgerundete Gestalt, indem er einen Fortsatz 
in der kiinftigen Auswanderungsrichtung ausstreckt. Allmahlich 
verlingert sich dann dieser Ausliufer, bis er an der Innenflache 
des Sarkolemms angelangt ist und so eine eigentiimliche, hammer- 
artige Form angenommen hat (b). 

Nun nimmt langsam das periphere Ende an Grésse und Dicke 
zu, wahrend das zentrale immer schméaler wird, es entsteht also 
wieder die eben erwaihnte Figur. nur in umgekehrtem Sinne (ce, d). 

Endlich wird das zentrale Ende ganz eingezogen, und der 
abgeplattete Kern kommt an die Obertliche der Muskelfaser zn 
liegen, wo er dann in spateren Zeiten noch etwas an Dicke ab- 
nimmt (e, f). 

Dieser eben geschilderte Wanderungsprozess der Kerne des 
Muskelfasersvneytiums ist nach den Veroffentlichungen verschiedener 
friiherer Forscher wahrscheinlich auf die Aktivitét der Muskel- 


tibrillen zuriickzufiihren; man kénnte sich auch diesen Vorgang 
so erkliren. dass der Kern mit dem Sarkoplasma an die Ober- 
fHliiche wandert bezw. durch dieses und seine Eigenbewegung dorthin 
verlagert wird, zumal, da nach der Kernwanderung die anfangs 
in der Achse gelegene Hauptansammlung des Sarkoplasmas nun 


ebentalls an die Obertlache der Faser getreten ist. 

Denn es ist auch sicher, dass jene feine spongidse Proto- 
plasmamasse, welche sich nicht zu Mvofibrillen differenziert, den 
Kern anf seinem Wege begleitet, und man ftindet sie kurz nach 
seinem Austritt iin umgebend in noch ziemlicher Menge, wahrend 
sie im ausgebildeten Muskel der Maus ihn nur in relativ geringer 
Breite umhiillt. 

Fig. 12, Taf. LIT stellt das Bild eines Kernes dar, der eben 
im Austreten aus dem Faserzentrum begritfen ist. Seine eine 
Hilfte ist noch innerhalb der Muskelfaser, wihrend die andere 
schon an der Obertliche liegt. An dieser Stelle ist das Sarko- 
lemm stark ausgebuchtet. Eine solche Ausbuchtung ist besonders 
an jiingeren Fasern, bei denen der Kern eben an die Obertliche 
tritt, sehr deutlich ausgepragt, wihrend sie am ausgewachsenen 
Muskel sich nicht so scharf ausprigt. 

Es ist sehr charakteristisch, dass der vollstandig nach der 
Peripherie ausgewanderte Kern keinen stiel innerhalb der Muskel- 
faser zuriicklisst und sich dann ziemlich rasech zu der Form und 
Struktur des Kernes der erwachsenen laser differenziert. 
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Zum Schlusse der Beschreibung der Kernwanderung méchten 
wir noch das eine bemerken, dass wir schwer beobachten konnten, 
dass wegen des Kernaustrittes die Myofibrillen auseinander 
gedringt wurden und dass die Fibrillen. welche am Kerne ver- 
laufen, auf dem Liingsschnitte immer gerade gerichtet sind. Diese 
Tatsache stimmt auch mit der bereits erwihnten Vermehrung 
der Muskelfibrillen tiberein. 

Wir wissen, dass ihre Vermehrung, ausser wenigen Aus- 
nahmen, in der Muskelfaser tiberhaupt nicht gleichmissig vor 
sich geht, so dass oft auf einer Kernseite mehrere, dicht ver- 
laufende Fibrillenreihen vorhanden sind, wihrend auf der anderen 
noch gar keine oder nur schwache und einreihige Schichten 
wahrzunehmen sind. Auf dem Querschnitte zeigen dann solche 
tibrillenhaltige Absehnitte eine halbmond- oder halbkreisformige 
Anordnung (Fig. 9g). Dureh die aktive Tiatigkeit der Myofibrillen 
nun wird der ehedem zentral gelegene Kern durch die ganz 
fibrillenfreie oder doch nur mit Fibrillen schwach besetzte Stelle 
allmihlich nach der Peripherie gedrangt, und hinter ihm folgen 
dann die neu entstandenen Fibrillen, bis die ganze Anlage endlich 
die definitive Form besitzt. 

Es handelt sich nun um die Frage. warum denn der Muskel- 
kern eigentlich eine solehe Wanderung durchmacht Geschieht 
es vielleicht, wie dies bereits Schiefferdecker geaussert. als 
notwendig fiir die Ernihrung, weil die Blutkapillaren nur um 
die Muskelfasern herumfiihren sich niemals in ihnen selbst 
finden 

Nach den obigen Ausfiihrungen gibt es in spiteren Zeiten 
also rand- und innenstandige Kerne, weil die Kerne auch dann 
manchmal noch innenstindig sind. Es handelt sich nun darum, 
zu untersuchen, welch ein Unterschied in der Struktur beider besteht. 

Der Kern der Muskelfaser bei der Maus wird tatsiichlich 
bereits gegen Ende der zweiten Periode der Entwicklung allmih- 
lich heller. Die Chromatinsubstanz am Rande des Kernes erscheint 
als schmaler Saum, wahrend sie innen aus feinen Fadehen mit 
wenigen kleinen Knétehen besteht, und in sie eingelagert finden 
wir noch zwei bis drei Kernkérperchen. 

Diese Kernfiguren kommen noch bis zum Ende des 
Wanderungsprozesses yor, ja sie werden sogar noch deutlicher, 
da mit Beginn dieses Vorganges, nur ganz seltene Fille aus- 
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genommen, der Kern noch viel heller wird. Aut Langsschnitten 
sieht man ferner des éfteren, dass der mittelstindige Kern eine 
vieleckige Figur hat. Diese entsteht wohl durch die Kompression, 
welche die um ihn verlaufenden Muskelfibrillen ausiiben, andererseits 
wohl auch durch die selbstindige charakteristische Beschaffenheit 
des Kernes in diesem Stadium, denn er hat in der Zeit seine 
Struktur ganz besonders verindert. Solche Bilder sind zwar auf- 
fallend, aber sicher als Kunstprodukt anzusprechen, da sie sonst 
niemals vorkommen. 

Kine letzte Strukturainderung endlich erfahrt der Kern, wenn 
er an die Obertliche der Muskelfasern getreten ist. Dann wird 
er wieder reicher an Chromatinsubstanz und fiarbt sich infolge- 
dessen auch wieder dunkler. 

Der Kern wechselt also, bis er seine definitive Struktur 
erreicht hat, dreimal seinen Bau; er ist zuerst dunkel, dann heller 
und wird zum Schluss wieder dunkel. Auf diese letzte Kern- 
struktur soll spiter noch genauer eingegangen werden. 

Ich muss hier nochmals auf den Unterschied zwischen 
Muskel- und Bindegewebskern zuriickkommen. Wir glauben, dass 
dieser bei Embryonen der Maus nicht so schwierig festzustellen 
ist. und dass diese Kerne sich trotz ihres wechselnden Bildes 
durch das ganze embryonale Leben gut unterscheiden lassen. 
Der Bindegewebskern ist namlich viel kleiner als der Muskelkern, 
besonders in der friihen Embryonalzeit, und ferner ist ihr beider- 
seitiger Strukturuntersechied ein sehr typischer. Anfangs erscheint 
der Mesenchymkern mit seinen eins bis zwei Kernkérperchen viel 
blasser als der Muskelkern, da er ein nur relatiy spirliches und 
feineres Chromatinnetz besitzt, wahrend der Muskelkern ein dichtes 
und dabei stirkeres und grobe Knétchen enthaltendes Netz mit 
mehreren Kernkorperchen zeigt. Spaiter mit Beginn der Karyokinese 
sind dann die Verhiltnisse direkt umgekehrt. In diesem Stadium 
scheint es auch, als hatte die Zahl der Kerne sich vermindert. 
Tatsdchlich haben sich die Muskelfibrillen allmihlich enorm ver- 
mehrt. wihrend die Kernvermehrung mit der Fibrillenbildung 
nicht gleichen Schritt hielt. 

Es gibt jetzt iiberhaupt keine dicht stehenden Kerne mehr. 
wie am Anfang der Entwicklung, sondern die Kerne haben wegen 
des rapiden Wachstums der Muskelfasern ihre Lage verandert. 
indem sie sich iiber die Fibrillen verteilten. 
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Trotzdem, dass wir in unseren Priaparaten nicht selten Kerne 
mit einer ziemlich deutlichen Einschniirung in der Mitte sahen, 
konnten wir eine amitotische Teilung niemals genau nachweisen 
und halten wir auch soleche Einschniirung fiir ein Kunstprodukt, 
welches im Muskelpraparat, insbesondere bei den jiingeren Muskeln, 
trotz grosser Vorsicht hiutig vorkommt. 

Wiirden wir selbst eine amitotische Kernteilung als tat- 
siichlich vorhanden annehmen, so geschahe das dennoch im Gegen- 
satz zur Annahme von Godlewski, denn nach unserer Meinung 
kénnte dann nur die erste Periode der Muskelfaserentwicklung 
in Frage kommen. 

Da, wie dies bereits friiher beschrieben wurde, die jungen 
Kerne drei charakteristische Erscheinungsformen besitzen, eine 
enorme Verlingerung, mehrere Kernkérperchen und am Rande 
hautig deutliche .Einkerbungen*, und weil die Kernteilungen am 
Antang sehr zahlreich sind und dann langsam abnehmen, kénnte 
man fiir die friihen Entwicklungsstadien an eine amitotische 
Kernteilung denken, bedingt durch die Notwendigkeit einer 
schnellen Vermehrung. 

Fiir eine amitotische Teilung in spiterer Entwicklungs- 
periode liegen absolut keine Anhaltspunkte vor. 

Endlich soll hier noch eine eigentiimliche Erscheinung be- 
schrieben werden, welche im Protoplasma des Myoblasten wihrend 
der Karyokinese auftritt. 

Godlewski behauptet, ,wihrend des Verlaufes des karyo- 
kinetischen Prozesses gewinnt das die mitotische Figur umgebende 
Protoplasma kérniges Aussehen*. Uber dessen Herkunft beriehtet 
er zwar noch kein absehliessendes Urteil, doch iussert er sich: 
.Es scheint mir nicht ausgeschlossen, dass ein Teil der Fibrillen, 
welche wihrend der Mitose den Kern ausgebuchtet umsclhiliessen, 
eine lokale Riickbildung erfahrt, und dass diese Koérnchen als 
Riickbildungsprodukte lokal degenerierter Fibrillen be- 
trachten seien.* 

Auch ich beobachtete soleches kérniges Protoplasma um die 
karyokinetische Figur und zwar besonders in der ersten Periode 
der Entwicklung, wo die Fibrillen in wellenférmigem Verlauf nur 
einseitig um den Kern angeordnet waren. Da _ auffallenderweise 
solehe kérnige Massen in spiteren Stadien zu gleicher Zeit nicht 
mehr zu finden sind, so lasst sich auch nicht so einfach, wie dies 
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Godlewski tut, behaupten, dass diese Kérnchen eine Degenerations- 
erscheinung von Myofibrillen sind, oder dass sie von einem natiir- 
lichen Vorgang herriihren. 

Die Untersuchung der Histogenese der quergestreiften 
Muskelfasern kann sich nicht auf das Verhalten des Plasmas der 
Kerne einschliesslich seiner Differenzierungen beschrinken. sondern 
muss auch die Frage der Umhiillung der Muskelfaser durch das 
Sarkolemma ins Auge fassen. Friiher wurde dieses allgemein als 
eine homogene, strukturlose, aus der aussersten Protoplasma- 
schicht des Mvyoblasten differenzierte .Zellmembran” angesehen, 
was z. B. aus der Darstellung von Kélliker hervorgeht: Die 
Muskelfasern sind von einem zarten glatten Hiutchen, das Sarko- 
lemma oder Mvolemma genau umgeben, das nicht mit den inneren 
bindegewebigen Scheiden der Muskeln zu verwechseln ist und bei 
den Wirbeltieren sicher die Bedeutung einer Zellmembran_ hat. 
Dasselbe ist am stéirksten bei den nackten Amphibien und hier 
bis zu 1,1 4 dick und auch von der Flache fein punktiert, sehr 
tein. doch leicht nachzuweisen bei den Saugern.” 

Allerdings wurde schon von verschiedenen Seiten, unter anderen 
von Minot (21), die Ansicht geiussert, dass das Sarkolemm keinen 
so einfachen Bau besitzt, wenn er sehreibt, dass es aus zwei 
Schichten, einer aus der Zellmembran und einer aus dem Binde- 
gewebe, besteht. Leider hat er sich aber weder iiber seine Histo- 
logie und Histogenese naher geiussert. Erst neuere Forscher 
bekimpfen den von KOlliker definierten Standpunkt. So 
schreibt Pappenheimer (1908), dass er auf den atrophischen 
Muskelfasern das Sarkolemma niemals mit einer homogenen 
Struktur, wie andere, nachweisen konnte. Er fand vielmehr, dass 
es hier ein ganz zartes membranilhniiches Fibrillengetlecht sei, 
das nicht vollstaindig vom Perimysium zu unterscheiden ist. Am 
normalen Muskel stellte er fest, dass es beim Bielschowskyschen 
Priparat in schwarz gefarbten (bindegewebigen) Streifen dicht 
um die Muskelfaser herum verlaufe. Besonders gut gelang es 
ihm. diese Struktur am geschrumpften Praparat erkennen. 

Dem fotalen Muskel soll jede Andeutung von Zellmembran 
und Sarkolemma vollstandig fehlen. Er konnte nur an der 
Peripherie der Muskelfaser einen schmalen Proteplasmasaum mit 
zackiger Konturierung feststellen. Fotus von 5 Monaten 
fand er ein viel unvollstindigeres Perimysium internum als beim 
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Erwachsenen. Die Muskelfaser war auf dem Schnitte nicht voll- 
kommen von Bindegewebe umhiillt, sondern es zogen nur feine 
Bindegewebstibrillen schlingenartig zwischen den Fasern hin. Erst 
vom achten Monat ab beobachtete er ein membranartiges Fibrillen- 
netz aus Lindegewebe. das aber auch noch keine umhiillende 
Scheide bildete. 

Griesmann (10) hat die Struktur des Sarkolemms an den 
Praparaten studiert, die mit Sublimat-Formol fixiert, in Paraffin 
eingebettet und nach Woronin und Traina gefarbt (Schnittdicke 
hetrug 5) waren. Er betrachtet .das Sarkolemm als ein zartes 
Netz ausserst feiner Fibrillen, als ein) Maschenwerk von aus- 
vezeichneter Feinheit. niemals jedoch als eine homogene, struktur- 
lose Membran”. 

Er behauptet auch, dass ein direkter Ubergang vom Peri- 
mysium internum, welches die Gefasse einschliesst, zum Sarkolemm 
bestehe und sehliesst dann: .Das Sarkolemm zeigt somit eine 
tibrillire Struktur. Es ist ein direkter Bestandteil des Perimysium 
internum, welches, zwischen den einzelnen Muskelfasern gelegen, 
sich allmahlich in immer feinere Fasern aufsplittert und so sehliess- 
lich jede Muskelfaser mit einem sehr engen, ungemein zart- 
faserigen Netz dem Sarkolemm — umspinnt.” 

In Schiefferdeckers (24) Werken iiber die Muskeln 
finden wir leider nur sehr wenig iiber das Sarkolemm, wir wollen 
aber einiges kurz anfiilren. 

Er teilt das Bindegewebe im Muskel in zwei Arten, in eine 
tibrillenhaltige und in eine ftibrillenfreie. 

Der Unterschied beider liegt nach seiner Beschreibung darin, 
dass bei dem einen bei eintacher Betrachtung eine fibrillare 
Struktur nachweisbar ist, beim anderen nicht. 

Natiirlich ist eine solche Teilung histologisch nicht ein- 
wandfrei. Da er auch eine eigene Anschauung tiber die Ver- 
teilung des Bindegewebes im Muskel hat, wollen wir nur seine 
Beschreibung iiber ersteres erwahnen. Er erklirt das_,fibrillen- 
freies Bindegewebe einfach fiir Verimysium internum. und weil 
er es einerseits noch fiir bindegewebig halt, andererseits aber 
als eine homogene Grundsubstanz schildert. so glauben wir, dass 
seine Anschauung mit der des Sarkolemm anderer Forscher iiber- 
elnstimimt. 
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selbst Schiefferdecker hat die Veréffentlichung Pappen- 
heimers tiber die ,Fibrillengitterstruktur des Sarkolemms* nicht 
vollkommen bestritten, indem er anfiihrt: Ich selbst glaube mich 
inzwischen schon davon tiberzeugt zu haben, dass man mit der 
Bielschowskyschen Methode in der Tat Fibrillen in diesem 
von mir als ,fibrillenfreies* Bindegewebe beschriebenen Abschnitt 
des Perimysiums tindet. Nichtsdestoweniger méchte ich zunachst 
wenigstens noch den hier von mir gemachten Unterschied auf- 
recht erhalten, denn die Fibrillen des ,tibrillenfreien* Gewebes 
miissen jedenfalls von wesentlich anderer Beschaffenheit sein und 
damit das ganze Gewebe Uber die erste Darstellung des 
Sarkolemms beim Menschen iussert er sich: méchte hier 
noch gleich bemerken, dass auch Pappenheimer bei mensch- 
lichen Embryonen von 5—6'» Monaten kein Sarkolemm finden 
konute, geradeso wie ich es bei dem 4 monatlichen Embryo hervor- 
gehoben habe.~ 

Nenerdings hat auch Péterfi (23), welcher sich haupt- 
siichlich mit den Beziehungen der Mvofibrillen zu den Sehnen- 
tibrillen beschiftigt hat, das Sarkolemm niher besehrieben. Er 
bestitigt zwar das Vorhandensein des von Griesmann_ be- 
schriebenen Lindegewebsnetzes, ist aber doch etwas anderer An- 
schauung wie dieser, indem er annimmt, dass das Sarkolemm 
aus zwei Bestandteilen besteht, und zwar aus einer homogenen, 
hyalinen Membran (die eventuell einer Zellhaut oder einer Basal- 
membran entspricht), und aus einem dichten, bindegewebigen Netz.“ 

Obwohl Péterfi auf diese Weise die Struktur des Sarkolemms 
beschrieb, gelang es ihm doch nicht, beide Substanzen voneinander 


vollig zu unterscheiden, so dass er beide schliesslich fiir zwei 


unzertrenniich zusammenhingende Elemente erklirte. 

Baldwin (2) halt das Sarkolemm fiir eine diinne, homo- 
gene. strukturlose Hille der Muskelfaser, es schmiegt sich fest 
aa das Perimysium internum an, beide sind nur da voneinander 
getrennt, wo die Muskelzelle (Baldwin) vorhanden ist, so dass 
die Muskelzelle zwischen beiden getrennten Hiillen liegt, d. h. die 
innere Seite wird von Sarkolemm, die aussere von Perimysium 
internum bedeckt. 

Wir selbst haben das Sarkolemm nicht nur vom_ histo- 
genetischen, sondern auch einfach histologischen Standpunkte aus 
zu studieren versucht und zwar: 
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1. seine histologische Beschaffenheit am ausgebildeten Tier 
(Maus): 

2. seine Verhaltnisse zum Perimysium internum und 

3. zur eigentlichen Muskelsubstanz. 

Abweichend von der bisherigen Darstellung wollen wir von 
der ausgebildeten Muskelfaser ausgehen. 

Wir wandten fiir diesen Zweck in erster Linie Bindegewebs- 
firbemethoden an, um die Resultate der neueren Untersucher 
kontrollieren zu kénnen. 

Bei Anwendung solcher Methoden sieht man auf dem (uer- 
schnitt des ausgebildeten Muskels rings die Muskelfaser dicht 
umbhiillend, wie auch auf dem Langssechnitt dicht an der Peri- 
pherie der Fasern feine gefarbte Uberziige. 

Die Fasern der ausgebildeten Muskeln der liegen 
sehr dicht nebeneinander; deshalb sieht man nur relativy wenig 
trennendes Bindegewebe auf Durchschnitten, Quer- sowohl wie 
Lingssehnitten. 

Wie wir bereits in der Methodik bemerkten, fanden wir, 
dass von all diesen Verfahren die Trainasche Methode die 
geeignetste fiir unsere Zwecke war. 

Dadurch wird die Muskelsubstanz auf dem Liingsschnitt 
durch die Mitte der Faser deutlich gelbgriin, das Bindegewebe 
himmelblau und der Muskel- wie Bindegewebskern karminrot 
tingiert. 

Ein solecher Schnitt aus dem Muskel der erwachsenen Maus 
hat nun folgendes Aussehen. An der Peripherie der Muskel- 
substanz zieht ein tief himmelblauer Streifen, der schon bei 
schwacher Vergrésserung deutlich hervortritt, und dieser Saum 
liegt so dicht an der Muskelfaser, dass sie von ihm ganz wmbiillt 
wird, scheinbar direkt an die eigentliche kontraktile Substanz 
grenzend. An seinem Rande gewahrt man dann noch mehrere 
Lagen auch blau tingierter, unregelmassiger Fibrillen von ver- 
schiedener Dichte, Starke und Anzahl. Die erste und zweite 
Lage hangt mitemander zusammen und man kann den inneren 
Streifen von dem dusseren nur dadurch unterscheiden, weil jener 
immer um die Muskelfaser liegt und stets viel intensiver, scharfer 
und regelmissiger dargestellt ist, wahrend dieser eine ganz un- 
regelmassige Starke, Farbe und Dichte besitzt. 

Archiv f. mikr. Anat. Bd. 86. Abt. I. 4 


50 Takeshiro Asai: 


Diese innere Schicht tiusecht auf den ersten Blick das 
Sarkolemm vor. Wenn man die Muskelquersehnitte nach der 
Bielschowskyschen Methode behandelt, findet man um die 
Muskelfasern herum sechwarze Linien, und ein Vergleich der 
streifen, der schwarzen und der himmelblauen, lehrt, dass beide 
miteinander identisech sind. Wollten wir uns nun der Pappen- 
heimerschen Auffassung ansechliessen, so diirften wir diese 
schwarzen Linien fiir Sarkolemm erkliven. 

Das ist jedoch deswegen nicht ohne weiteres méglich, weil 
die genannten Linien kein eigenes Strukturelement darstellen, 
sondern sowohl an ihrer inneren wie ihrer dusseren Seite noch 
andere Strukturen wahrzunehmen sind, so dass einerseits an ihre 
Innenseite nicht sofort die quergestreifte Substanz der Muskel- 
faser oder deren Kerne grenzen, andererseits sie nach aussen zu 
direkt mit den Fibrillen des Perimysium zusammenhingen. 

Um die Struktur und die Verhaltnisse des Sarkolemms genau 
untersuchen zu kénnen, ist es notwendig, gleich immer mehrere 
Schichten der Muskelfaserhiille an einem Schnitte zu betrachten, 
und wie bereits oben erwihnt, ist es vorteilhaft. ziemlich dicke 
Schnitte zu benutzen. 

Auf dem Liingsselinitt eines Muskelpraparates der erwachsenen 
Maus bemerkt man der Liingsachse der Muskelfaser parallel ver- 
laufende, ziemlich schmale, gestreckte Bindegewebsziige mit ziemlich 
spairlichen, typischen Bindegewebskernen, welche viel kleiner. inten- 
siver gefirbt und abgeplatteter sind als die Muskelkerne. Ferner 
gewahren wir, wie von diesen dicken Streifen verzweigte und 
sehr unregelmissig geschlingelte Bindegewebstibrillen entspringen, 
welche quer zur Langsachse der Muskelfaser verlaufen. Da sich 
diese unterwegs noch mehrfach verzweigen und mit gleichartigen 
Fibrillen vertlechten, so entsteht ein bindegewebiges Fibrillennetz. 

Dieses Netz ist nieht sehr engmaschig und dadurch aus- 
gezeichnet, dass die netzbildenden, querverlaufenden  Fibrillen 
sich nicht auf den Bezirk einer Muskelfaser beschranken, sondern 
auch sehr oft auf andere Fasern iibergreifen. Sie stellen das 
als Perimysium internum bekannte Bindegewebsnetz dar: die 
konstant vorhandenen, gestreckten Bindegewebsziige méchte ich 
als Stammfibrillen des Perimysium internum bezeichnen, weil sie 
auf jedem Langssehnitt fast entlang der Peripherie jeder Muskel- 
faser deutliche, wirkliche Fibrillenbiindel gebildet haben, und weil 
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sie die Grenze zwischen Muskelsubstanz und den sich vertlechtenden 
Fibrillen angeben. 

Geht man noch etwas tiefer, so findet man eine noch 
feinere, weit engmaschigere Netzfigur dicht auf der Obertliche der 
Muskelfaser, welche am besten dann wahrzunehmen ist, wenn nur 
noch das Sarkolemma vorhanden ist, da dickere Lagen der ge- 
farbten, quergestreiften Muskelsubstanz eine genaue Untersuchung 
dieser feinsten Struktur der Hiille unméglich machen oder sehr 
erschweren. 

Die Fig. 13 b (Taf. 111) zeigt eine solche giinstige Stelle. Man 
erkennt an dem oberen Hauptteil der Figur ein charakteristisches, 
dichtes Netz, das vollkommen himmelblau tingiert ist, gleichzeitig 
sieht man zwei, drei Lagen in diesem Netzwerk mit verschiedenen 
Fibrillen (und man kénnte noch mehr beobachten, aber dies ist 
nur im Mikroskop bei vorsichtiger Handhabung der Mikrometer- 
schraube mdéglich). 

Man kann also auf diesen Priparaten drei Schichten unter- 
scheiden: Die tiefste Netzlage ist die feinste, kaum optisch auflésbar, 
mit sehr engmaschigem Bau. Bei Anwendung nicht  spezifisch 
bindegewebsfarbender Methoden erscheint sie als eine fast homo- 
gene Membran. Dann kommt eine etwas giobfaserige Schicht, 
welche etwas weitmaschiger ist, und ebenfalls einer (Bindegewebs-) 
Membran zu gleichen scheint. Endlich folgt die dritte dusserste 
Lage. deren grossfaserige, weite Netzfigur vollkommen zu erkennen 
ist. Diese drei Schichten haben, wie das ja leicht einzusehen ist, 
keine scharfen Abgrenzungen gegeneinander. Auf Fig. 13a kann 
man an zwei Stellen solche scheinbar fast homogen erscheinende, 
bindegewebige Schichten mit scharfem, konkavem Rand erkennen. 
Dass diese viel intensiver tingiert sind, kommt davon her, dass 
die scheinbar homogenen, tiefer liegenden zwei Lagen dureh das 
Fixierungsmittel an zwei verletzten Stellen deutlich zusammen- 
geschrumpft sind, diese verlaufen bogenférmig und sind etwas 
verdickt. 

Diese innerste charakteristische Membran ‘ist scheinbar 
homogen um den zusammengeschrumpften, konkaven Rand und 
weist fast keine Struktur auf, dies riihrt aber wohl sicher von 
einem optischen Fehler oder von der Schrumpfung her. Ich glaube 
daher, dass wir sicher annehmen kénnen, diese Hiille besitze eine 


feine, netzartige Struktur. 
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Ausser obigen Schichten der Muskelhiille findet man in 
Fig. 13a und b noch eine tiefere, homogene Schicht. Natiirlich 
ist diese homogene, tiefste Lage dusserst diinn und nicht so 
deutlich sichtbar. weil die Muskelfasern ohne eine homogene 
Hiille mehr gelblichgriin sind, diejenigen mit einer Hiille weniger 
gelb oder tiefwasserblau tingiert erscheinen. 

Fig. 13b stellt eine auf dem Schnittpriparat angeschnittene 
Muskelfaser dar, bei der nur im unteren Teile noch Muskel- 
substanz getroffen ist; dieses letztere Stiickchen ist mit der 
homogenen Sarkolemmembran bedeckt, das andere nicht. Deshalb 
erscheint auch die Muskelfaser in zwei verschiedenen Farbenténen, 
einem mehr gelblichgriinlichen und einem bliulichen: die erstere 
Farbe, da keine Umhiillung vorhanden ist. die letztere infolge 
der bedeckenden homogenen Sehicht. 

Wir schliessen uns in gewissem Sinne der Auffassung von 
Péterfi tiber das Sarkolemm an, indem wir zur Uberzeugung 
gelangt sind, dass es nieht. wie Griesmann und Pappen- 
heimer angeben, eine einfache, bindegewebige Substanz_ ist. 
sondern dass ausser der engmaschigen, kernlosen, der Muskel- 
faser engaufliegenden Bindegewebshaut noch eine wirklich homo- 
gene Grundmembran die Muskelsubstanz direkt umhiillt. Nur die 
letztere stellt das eigentliche Sarkolemma dar, das 
bei Saugetieren ausserordentlich diinn ist. Die eng anliegende, 
bindegewebige Hiille muss schon dem Perimysium zugezihilt 
werden, in das sie auch ohne Grenze iibergeht. Diese Resultate 
verdanken wir nur der Trainaschen Farbemethode, denn mit 
keiner anderen, auch nicht der Malloryschen, konnten in dieser 
Frage voll befriedigende Ergebnisse erzielt werden. 

Die homogene Grundmembran, das Sarkolemm im 
engeren Sinne, ist von der dariiber liegenden eng und _ fein- 
maschigen Bindegewebshaut isolierbar, wihrend diese mit der 
sie umgebenden gréberen bindegewebigen Schicht innig zusammen- 
hingt. Auch auf den ganz diinnen, 2—-5 w dicken Lings- und 
(juerschnitten der Muskelfasern lasst sich an Trainapraparaten 
an der Peripherie der Faser, nicht in der Sarkoplasmaschicht. ein 
schmaler, homogener Saum erkennen, welcher sich nach aussen 
mit dem bindegewebig gefirbten Streifen direkt beriihrt, wegen 
des Umstandes aber, dass er keine Bindegewebsfarbung annimmt, 
nur schwach hervortritt. 
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Immerhin tingiert er sich viel intensiver als die iibrige 
Protoplasmasubstanz und erweist sich auch dadurch wohl als eine 
Zellmembran. 

Auf den nach Traina behandelten Praparaten kommt es 
hautig vor, dass zwei nebeneinander liegende Muskelfasern ganz 
verschieden tingiert erscheinen; der Grund hierfiir liegt in der 
verschiedenen Schnittebene der Muskelfaser. So ist z. B. unsere 
Fig. 13a (Taf. IIL) von aussen und oben, also von der Hiillenseite 
her, gesehen, und Fig. 13e von der Muskelseite, deshalb sieht e 
viel intensiver gelbgriin aus als a, welches die bindegewebige 
und homogene Schicht deutlich darstellt. 

Obige als homogen beschriebene Schicht ist natiirlich nicht 
identisch mit dem Sarkolemm, wie es sich bei einfacher (rewebs- 
namentlich Kernfairbung darstellt, weil dabei die netzbildende, 
bindegewebige Hiille um das eigentliche Sarkolemm nicht gefarbt 
wird und ebenfalls homogen erscheint. 

Wir halten also gewissermassen im Gegensatz zu Pappen- 
heim und Griesmann an der alten Auffassung fest, dass auch 
die Muskelfaser der Siugetiere von einer homogenen Membran 
umschlossen ist, die als Zellmembran autzufassen ist. Diese 
ist aber wenigstens in dem bindegewebsreichen saiugetiermuskel 
von sehr geringer Dicke. Die scheinbare Starke dieser Haut, wie 
sie an ungefirbten Praparaten und an solehen, bei denen keine 
spezitische Bindegewebsfirbung vorgenommen worden ist, erscheint, 
beruht auf der Tatsache, dass eine feinmaschige, kernfreie Binde- 
gewebssehicht das eigentliche Sarkolemma eng umscliliesst. Eine 
Bestitigung findet diese Ansicht, wenn man diese Frage des 
sarkolemms von der histogenetischen Seite untersucht, 
denn die Beziehungen zwischen der bindegewebigen Fibrille und 
der Muskelfaser sind in den friiheren Stadien wirklich nicht so 
kompliziert. 

Die schwierigste Frage ist sicher die, ob die homogene 
Grundmembran allein schon zu der Zeit. wo die Bindegewebshiille 
noch nicht vollstindig entwickelt und mit ihr verwachsen ist, als 
eine wahrnehmbare Sehicht vorhanden ist, und ob sich Binde- 
gewebstibrillen vollstindig darstellen lassen, bevor sie ganz 
differenziert sind. 

Zu diesem Zwecke untersuchten wir die Praparate vom 
héchst entwickelten Embrvo gegen Ende der Tragezeit bis zu 
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den jiingeren Stadien, in denen die Bindegewebstibrillen durch 
Elektivfarbung nicht mehr darstellbar sind. 

Die Praparate aus der dritten Periode der Entwicklung (siehe 
oben S. 27) haben folgendes Aussehen: 

1. Die Bindegewebstibrillen an und zwischen den Muskel- 
fasern sind noch nicht vollkommen differenziert, aber schon 
bedeutend feiner, doch nicht die Biindelbildung. Ihre Kerne sind 
dicker als die der erwachsenen und noch nicht so abgeplattet. 
2. Die nebeneinander liegenden Muskelfasern zeigen verschiedene 
Grésse. Ihre Kerne liegen zum Teil noch im Zentrum der Faser, 
zum Teil sind sie schon in Auswanderung begritfen oder rand- 
stindig. 3. Wir finden nicht selten in der Zentralachse der 
Muskelfaser noch ziemlich deutlich eine Stelle, wo friiher der Kern 
lag, welche nur von Sarkoplasma angefiillt ist. 

Wie schon ziemlich bekannt, und wie wir auch schon des 
Ofteren erwahnten, treten die Bindegewebstibrillen innerhalb der 
Muskelanlage zuerst in der zweiten Periode (siehe oben S. 27) 
als Mesenchymzellen mit mehreren Fortsitzen auf, diese vermehren 
sich und differenzieren sich dann nach und nach zum Perimysium 
und zu der das Sarkolemm eng umschliessenden Hiille. In diesem 
Punkte stimmen alle bisherigen Autoren iiberein, die Histogenese 
des Sarkolemms dagegen ist bis heute unbestimmt geblieben. 

Wie schon Pappenheimer teilweise bemerkt, sind die 
Bindegewebselemente des Muskels beim Embryo der Maus auch 
zuerst sehr stark ausgebildet, indem die feineren Fibrillen zwischen 
den Muskelfasern anfangs einzeln oder schlingenweise auftreten, 
man findet daher in dieser Zeit nie eine zusammenhiingend netz- 
artige Membram. 

Nach unseren Untersuchungen erscheint eine charakteristische 
Zellmembran an der jungen Muskelfaser bereits am Anfang der 
dritten Veriode der Entwicklung ziemlich deutlich, ist aber noch 
sehr unvollstindig gegeniiber dem Sarkoplasma differenziert. 

Es handelt sich nun darum, zu entscheiden, ob diese anfangs 
noch undeutliche Schicht an der Obertlache der Muskelfaser schon 
die erste Sarkolemmanlage ist. oder ob sie nur eine Sarkoplasma- 
schicht ist, wie Pappenheimer dies behauptet. (Er ist namlich 
der Ansicht, dass in friiher Embrvonalzeit nur eine etwas zackige 
Konturierung des Protoplasmasaumes am Rande der Mukelfaser 
wahrzunehmen ist und keine Membran). 
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Von einer soleh unvollkommenen diinnen Schicht kann man 
natiirlich noch nicht entscheiden, ob sie tatsachlich dem spiteren 
Sarkolemm identisch ist, sondern man muss erst die Darstellungen 
aus spiteren Zeiten untersuchen. Diese Differenzierung  bildet 
sich auch allmahlich immer deutlicher aus, indem zuerst die iiussere 
Schicht sich schirfer vom Sarkoplasma abhebt, d. h. zu einer yom 
iibrigen Muskelprotoplasma isolierbaren Membran wird. 

Man kann also nicht mehr diese differenzierten dusseren 
Hiillen einfach fiir Sarkoplasma halten, sondern man muss annehmen, 
dass sie eine besondere charakteristische Schicht darstellt. Die 
zwei Figuren. welche dazu dienten, die dritte Periode der Muskel- 
entwicklung zu veranschaulichen, mégen auch gleich zur Erklirung 
der Histogenese des Bindegewebes und der fraglichen Grund- 
membran dienen, weil sie alle Beziehungen deutlich erkennen lassen. 

Fig. 11 (Tat. IIL) zeigt Querschnitte von Muskelfasern am 
Ende des embryonalen Lebens der Maus. Man sieht vier soleher 
von verschiedenen Dimensionen: ihre Kerne sind entweder .rand- 
stindig* oder ,zentralstandig”. 

Man findet, dass die randstandigen Kerne viel intensiver mit 
Acridinrot tingiert sind als die zentral stehenden, und dass die 
Kernfadchen der ersteren viel dichter und gréber sind als die der 
letzteren, 

Man erkennt in dieser Figur eine besonders deutlich dar- 
stellbare membranihnliche, tiefergetirbte Schicht am Rande der 
Faser. Diese Membran ist nicht nur an ihrer dusseren Fliche 
gegen die Nachbarschaft. welche aus scheinbar homogenen, in 
Wirklichkeit aber ganz feintaserigen Bindegewebsfibrillen besteht, 
sondern auch an ihrer inneren Flache gegen das Sarkoplasma 
abgrenzbar. Man kann sie daher in dieser Periode mit Bestimmt- 
heit fiir cine deutliche Zellmembranbildung der Muskelfaser an- 
sehen, weil die Bindegewebshiille, welche nachher allmahlich die 
Fasern so eng umgibt. dass sie meist mit eigentlichen 
sarkolemma zusammenzufallen scheint, in dieser Zeit nur dusserst 
unvollkommen entwickelt ist. 

Diese Sarkolemmembran erscheint in dem letzten Stadium der 
Entwicklung des Embryo als eine ausserst diinne, mit Traina- 
methode tiefgriine Membran, welche die Muskelfaser vollstandig 
umschliesst. Mit Beginn der dritten Entwicklungsperiode ditferen- 
ziert sie sich allmihlich aus dem Sarkoplasma, sie war also friiher, 
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wie dies Pappenheimer schon behauptet, ein Protoplasma- 
(Sarkoplasma)saum. 

Ein feiner, fast homogen erscheinender Bindegewebssaum 
ohne Kerne (b) umgibt die Muskelfaser fast ganz gleichmissig. 
nur an den Stellen, wo gerade der Kern peripheriewarts gewandert, 
wird sie durch die Ausbuchtung des Kernes etwas zusammen- 
gedriickt. Ausser obiger, fast homogenen Bindegewebsschicht 
tinden wir an ihrer Peripherie noch eine zweite grébere. Diese 
ist intensiver gefirbt, kernhaltig und besteht aus  grosseren 
Fibrillen, welche sich im einzelnen wahrnehmen lassen, auch 
umschlingt sie die Fasern noch nicht vollstandig (a). 

Bei mittlerer Vergrésserung hat dieser iussere Saum das 
Aussehen eines einfachen Ringes oder einer Schlinge. Erst bei 
starker Vergrésserung kann man beobachten, dass er nicht mehr 
homogen ist, sondern dass er sich aus Punkten und geschlangelten 
Stibehen oder Fibrillen, welche einzeln oder in Biindeln oder 
Haufen beisammenliegen, zusammensetzt. Seine Kerne haben, wenn 
sie zufillig von dem Schnitt getroffen werden, eine bogenformige 
Gestalt und sind noch ziemlich dick. 

Natiirlich liegen auch noch ausserhalb dieser Bindegewebs- 
giirtel mehrere Bindegewebstibrillen und -biindel, doch stehen 
diese in keiner engeren Beziehung zur Muskelfaser. 

Nach solchen Betrachtungen kann man also feststellen, dass 
die Bindegewebstibrillen schon wihrend des embryonalen Lebens 
in zwei deutlich getrennten Schichten, einer inneren kernlosen 
und einer ausseren kernhaltigen, um die embryonalen Muskelfasern 
angeordnet sind, und dass die Bindegewebslage in der zweiten und 
anfangs der dritten Entwicklungsperiode noch sehr unvollkommen ist. 

Wir wollen hier auch noch einen Langsschnitt durch die 
Muskelfaser aus fast demselben Zeitabschnitt eintiigen. 

Auf dem Priparat ist durch das Mikrotommesser die Binde- 
gewebshiille an einer Stelle abgerissen worden, wihrend die 
sarkolemmembran erhalten blieb |Fig. 12). Die innere und die 
diussere Bindegewebshiille sind nicht gleichmassig um die Muskel- 
faser angeordnet. 

Wir sehen auf der Figur zuerst quer und schief ziehende 
Lindegewebstibrillen als scheinbar aiusserste Schicht, welche sehr 
unregelmassig, entweder einzeln oder in diinnen Biindeln verlaufen. 
Sie sind in der Tat ein Teil der &usseren, ungleichmiissigen Binde- 
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gewebslage a, welche im Lingsschnitt manchmal als parallele 
Streifen zu beiden Seiten der Muskelfaser sich erstrecken, und die 
wellenformigen Fibrillen sind der zufallig iibrig gebliebene Teil 
dieser Schicht, weil sie nicht so diinn ist, sondern etwas dicker 
wie auf dem Querschnitt beim Erwachsenen. 

Ausser dieser Lage gewahren wir noch ein feines, dicht 
vertlochtenes Lindegewebe, hauptsichlich dort, wo ein Teil des 
bindegewebigen Saumes zufillig verletzt wurde. 

Dieses Bindegewebe ist ohne Zweifel ein Teil der inneren 
Lindegewebshiille, welche auf dem Querschnitt nur als einfaches. 
homogenes, strukturloses Gebilde erscheint. 

Auf dem II. Teil sieht man an der linken Seite, wo gerade 
eine Kernwanderung zu sehen ist, nur die Muskelfaser mit der 
Garundmembran, wihrend auf dem I. Teile an der rechten Seite 
die Muskelfaser noch von zweischichtigem Bindegewebe umhiillt ist. 

Auf dem IL. Teil links sehen wir ferner an einer Kernaus- 
wanderungsfigur, dass seine eine Hilfte ausserhalb des Bereichs 
der Muskeltibrillen liegt, und die dadurch ausgebuchtete Muskel- 
hiille (Sarkolemm). Eine derartige sarkolemmartige Hiille der 
Muskelfaser bietet ein sehr charakteristisches Bild, nur ein feiner 
Saum umgibt den Kern bogenformig und ibn dicht umsehliessend. 

Diese Hiille zeigt besonders in der Gegend der Kern- 
wanderung ganz deutlich eine himmelblaue Sehicht, wahrend die 
auf I nicht deutlich ist, weil sie mit anderen Hiillen zusammen 
erscheint. 

Es ist sehr bezeichnend, dass jener Streifen durch die 
elektive Farbung als bindegewebig nachgewiesen ist, wahrend er 
doch besonders an der Stelle. wo der Kern austritt. diesen dicht 
umgibt, als ob hier keine Zellmembran sich aus dem Mvyoblast 
entwickelt hatte. 

Man findet im Il. Teil rechts und im ganzen I. Teil nur 
eine tlache Hille, mit netzférmiger Struktur und durch sie hin- 
durch sieht man eine unvollstindig wahrnehmbare Membran 
schimmern. 

Betrachtet man nun diese Kernauswanderungsstelle noch 
genauer unter Benutzung médglichst einwandfreier Mikroskop- 
objektive, so kommt zwischen obigem himmelblauen Streifen und 
dem iiusseren Rand des Kernes noch ein homogener Streifen 
zum Vorschein. Also kann man wohl sagen, dass dieses scheinbare 
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Sarkolemma nicht einfach aus Bindegewebe, sondern aus zwei 
ganz verschiedenen Schichten besteht. 

Auffallend ist es dabei, dass diese beiden Lagen um die 
Muskelfaser im (Querschnittpraparat des héchstentwickelten Embryo 
sehr deutlich zu unterscheiden sind, wihrend sie auf dem Lings- 
schnitt nur sehr schwer getrennt werden kénnen. 

Man kann wohl annehmen, dass ein Teil der innersten 
Schicht der bindegewebigen Hiille schon in dieser Periode sich 
fest auf das eigentliche Sarkolemm auflegt, so dass beide kiinftig 
optisch nur schwer isolierbar sind. 

Dureh diese Betrachtungen hotfen wir die Histogenese und 
Histologie des Sarkolemms etwas weiter geklirt zu haben. Man 
dart sie vielleicht in eine gewisse Parallele mit der der Glashaut 
des Haarbalges stellen, wo neben einer feinen epithelialen Glas- 
haut eine starkere bindegewebige Glashaut zu unterscheiden ist. 

Wahrend in der friihen Zeit der Histogenese der quer- 
gestreiften Muskelfasern das eigentliche aus ihrer Ditferenzierung 
des Sarkoplasma hervorgehende Sarkolemm als Hiille der sich 
ditferenzierenden Myoblasten hervortritt, bildet sich nach und 
nach die bindegewebige Umbhiillung der jungen Fasern starker 
aus: bald lassen sich zwei Bindegewebslagen unterscheiden, von 
denen die innere eine feinere, dicht vertlochtene und vollkommen 
kerntreie Schicht darstellt. wahrend die Aussere gréber. tiefer 
getarbt und kernhaltig ist. 

Diese innere kerntreie Hille legt sich dann im Laufe der 
weiteren Differenzierung an das eigentliche Sarkolemm ganz innig 
an, so dass die dfussere Begrenzung der Muskelfaser also von 
jetzt ab nicht mehr durch das letztere allein gebildet wird. 
sondern die Faser besitzt jetzt eine zweischichtige Umbhiillung. 
eine aussere bindegewebige und eine innere. das eigentliche 
sarkolemm. 

Ahnlich wie die innere, feinere Bindegewebsschicht all- 
mahlich auf das Sarkolemm aufwiehst. so verwandelt sich auch 
nach und nach die zweite dussere bindegewebige Lage, die an- 
fangs noch recht unvollkommen ausgebildet war, zu einem grob- 
faserigen Band um die Muskelfaser. dessen Grenzen dann, mit 
der inneren Lage teilweise verwachsend, verschwinden, wahrend 
es nach der Peripherie in einzelne Fibrillen oder Fibrillenbiindel 
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Was also am ungefirbten oder nicht entsprechend spezitisch 
gefirbten Praparat als Sarkolemm der erwachsenen Muskelfaser 
erscheint, besteht also zweifellos aus zwei ganz verschiedenen 
Bestandteilen: einer sehr feinen Grund- oder Zellmembran, dem 
eigentlichen Sarkolemm und aus Bindegewebe. Beide sind noch 
wihrend der Embryonalzeit leicht isolierbar, gegen Ende dieser 
und am erwachsenen Muskel ist dies nur méglich, wenn spezitische 
Bindegewebsfarbungen angewandt werden. Natiirlich hangt das 
kernfreie Bindegewebe dieser scheinbaren Sarkolemmlage mit 
dem Lerimysium internum kontinuierlich zusammen. 

Am Schluss unserer Ausfiihrungen iiber die Histogenese 
des quergestreiften Muskelgewebes der Maus wollen wir noch 
kurz ausser der schon erérterten Sarkolemmfrage Punkte aus 
der Histologie des Muskelgewebes des erwachsenen Tieres streifen, 
namentlich um die oben (5. 11) erwahnte Anschauung von 
Baldwin (2) zu widerlegen. 

Wenn alle Angaben von Baldwin (1. ¢.) zutrafen, so 
wiirde das nahezu eine Umwalzung unserer Anschauungen iiber 
die Histologie der quergestreiften Muskulatur bedeuten. Es ist 
uns jedoch, trotz Anwendung zahlreicher Methoden, niemals 
gelungen, dhnliche aufsehenerregende Resultate zu erzielen wie 
Baldwin (1. ¢.). 

Die Fibrillen und das dazwischen gelegene Sarkoplasma, 
sowie die ausser einigen Ausnahmen randstandigen Kerne werden 
wohl an der Peripherie von Sarkolemm iiberzogen, wie das bereits 
friiher bemerkt wurde, niemals aber ausserhalb liegende Kerne. 

Der randstindige Kern im Muskel des neugeborenen Tieres 
ist dadureh charakterisiert, dass er bereits ganz differenziert ist. 
Er ist lang oval oder ellipsoid, daher in der Seitenansicht ziemlich 
schmal, und besitzt ein intensiv tingiertes, dichtes Chromatinnetz. 

An der Inneuseite der Kernmembran bemerkt man einen 
starker gefarbten ungleichmassigen Saum und teilweise knétchen- 
haltige Chromatinfiden. Ebenso kann man deutlich einige Kern- 
korperchen erkennen, die aber etwas kleiner sind als die in 
embryonaler Zeit. 

Um den Kern lagert sich nach Baldwin (1. ¢.) spindel- 
formig eine protoplasmatische Masse von Spongioplasma und 
Hyaloplasma, welche einen Teil des Sarkoplasma_ bildet, welch 
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letzteres bei der Maus in sehr geringer Menge zwischen den 
Myofibrillen vorhanden ist. 

Beim Neugeborenen ist eine solche Ansammlung des Proto- 
plasmas um den Kern relativ grésser als spiter, wo sie etwas 
abnimmt, wihrend zugleich der Kern sich weiter abplattet. 

Auf dem (Querschnitt vom neugeborenen ‘Tier ist der Kern 
an der Membran mit einem ziemlich dicken Saum chromatischer 
Substanz ausgelegt. auch tindet man manchmal ein Kernkérperchen, 
sonst ist die Kernfigur auf dem Querschnitt im allgemeinen heller 
als auf dem Liingsschnitt und seine Form erscheint oft stark 
abgeplattet. Um den Kern kann man auch in diesem Falle 
deutlich Protoplasmamassen, Sarkoplasma, nachweisen, doch ist 
das letztere entweder noch ziemlich reichlich oder schon ent- 
lang der Innenfliche des Sarkolemms als ein sehmaler Saum 
vorhanden, dann sitzt der Kern an der dicksten stelle dieses 
Protoplasmas. 

Ferner wir der Baldwinschen Verétfentlichung 
mit der Tatsache entgegentreten, dass auf dem Querschnitt deutlich 
zu erkennen ist, wie die randstindige Kernlage mit ihrem Proto- 
plasma innerhalb des Sarkolemms liegt, so dass die um den 
Kern vorhandene Protoplasmamasse nur allmihlich peripherie- 
wirts zu dem zwischen den Fibrillen liegenden Sarkoplasma tiber- 
geht. d. h. wir finden zwischen dem Protoplasma um die Kern- 
lage und zwischen dem die Muskelfibrillen umgebenden Sarko- 
plasma keinen Unterschied. 

Das um den Kern liegende Protoplasma hat selbstverstandlich 
eine faidige netzartige Struktur, sogenanntes ,Spongioplasma* nach 
Baldwin. wihrend das Sarkoplasma zwischen den Fibrillen 
keinen solchen Bau aufzuweisen hat, da das Sarkoplasma ausser 
an einigen besonderen Stellen nur ganz gering vorhanden ist. 

Trotz genauester Untersuchung der Seriensclinitte iiber die 
Kernwanderung im embryonalen Leben konnte es uns ebenfalls 
niemals gelingen, zu bestiitigen, dass die Wanderung des Kernes 
iiber das Sarkolemm hinaus erfolge, wie dies Baldwin annimmt. 

Es ist sicher auffallend, dass wir auf unseren Praparaten 
von der neugeborenen Maus sowohl auf den Liings- wie auf den 
(Juerschnitten niemals mehr den ungleichmiissigen Entwicklungs- 
zustand der Fibrillen beobachten konnten, wie sie bis kurz vor 
der Geburt noch iiberall zu sehen waren. 


Die quergestreifte Muskulatur der Siiugetiere. 61 


Deshalb méchten wir nochmals wiederholen, dass eine Neu- 
differenzierung der Muskelfibrillen aus dem Protoplasma nach der 
Geburt nicht mehr statttindet, sondern auf dem Wege der Ver- 
mehrung nur Spaltung der Fibrillen vor sich geht. Nach unserer 
Auffassung erfolgt eine Neuditferenzierung der Protoplasmasubstanz 
zu Muskeltibrillen nur bis zur Geburt. 

Da nun auch beim neugeborenen Tier noch ziemliche Unter- 
schiede in der Dicke selbst der nebeneinander liegenden Muskel- 
fasern vorkommen, so kann man daraus schliessen, dass im 
postembrvonalen Leben eine Weiterentwicklung insofern erfolgt, 
als die Fibrillen teils an Dicke zunehmen, teils durch Langs- 
spalten sich vermehren. 

Wenn auch die Muskelfasern der neugeborenen Maus bereits 
ziemlich entwickelt sind, so fehlen ihnen hauptsichlich noch die 
sog. Cohnheimschen Muskelsiulchen, also eine regelmassige 
Anordnung und Gruppierung der Fibrillen innerhalb der Faser. 

Das Charakteristikum des Muskels der erwachsenen Maus 
ist also kurz folgendes: Er hat sehr wenig Sarkoplasma, weshalb 
seine Fibrillen dicht aneinander gedrangt sind, auch seine Peripherie 
umgibt sehr wenig Sarkoplasma, wodurch es den Anschein erweckt, 
als berithre die Sarkolemmhiille die Fibrillen: aus dem gleichen 
Grunde ist die Felderung nur sehr undeutlich. 

Zur Untersuchung des feineren Baues der Muskelfibrillen 
des erwachsenen Tieres verwandten wir das Eisenhimatoxvlin- 
Praparat; auch die Trainaseche und die Mallorysche Methode 
ist ausser zur Bindegewebsfarbung fiir diesen Zweck brauchbar. 

Mit Heidenhains Eisenhamatoxylinfarbung haben die Muskel- 
tibrillen folgendes Aussehen: Die anisotrope Substanz erscheint 
wegen der deutlich dargestellten (M) Scheibe als zwei getrennte, 
gleichmissige, bedeutend intensiver gefirbte Granula, und die 
Isotrope hat die gleiche Breite wie die Anisotrope, und ist mit 
Ausnahme der Z-Scheibe etwas heller tingiert. Die Z-Scheibe 
selbst hat beim erwachsenen Tiere die Gestalt eines sehr feinen 
Streifens (Fig. 10, Taf. IIL). 

Durch diese Farbung (FEisenhimatoxvlin) gelang es in der 
Embrvonalzeit, ausser in sehr seltenen Fallen, selbst bis kurz 
vor der Geburt, die anisotrope Substanz nur als einfache, stabchen- 
artige Figuren wahrzunehmen, niemals aber zwei so getrennte 
gleichmissige Granula, wie beim Erwachsenen, wihrend die 


62 Takeshiro Asai: 


Zwischenscheibe (Z) von Anfang an, wo sie als verhaltnismiissig 
deutlich sichtbares Piinktchen zu beobachten war, auffallig hervor- 
trat, und dieses Piinktchen wird nach und nach mit dem Dicken- 
wachstum der Fibrille zu einem Scheibehen. Es breitet sich also 
nur nach der Seite aus, ein Umstand. der es erklart, warum es 
im Anfangsstadium deutlicher zu erkennen ist als, im definitiven 
Zustand. 

Dureh die Trainasche Farbemethode wird das Bild gerade 
umgekehrt wie beim Heidenhainschen Eisenhimatoxylinpraparat 
sie ist also eine Inversionsfirbung von der vorigen. 

Auf einem solehen Praparat farbt sich die isotrope Substanz 
tiefgriin. Der sStreifen Z ist ebenfalls griin, ebenso der Streifen(M) 
in der anisotropen Substanz:; ausser (M) ist also der allgemeine 
Farbenton der Anisotropen viel blasser. 

Zur Untersuchung des Streifens (Z) verwendeten wir das 
Mallorysche Priparat (Anilinblaun von Merk), wahrend dureh 
sie die anisotrope Substanz einfach dunkelrot, ohne Gliederung, 
tingiert wird. 

Das Autfallende daran ist. .dass die Zwischenscheibenfirbung 
nach der Malloryschen Methode identisch ist mit der Farbe der 
bindegewebigen Schicht auf der Obertlache des Sarkolemm,. wie 
Fig. 14 zeigt. Hat doch auch schon Heidenhain in seinem 
Werke Plasma und Zelle die Z-Streifen mit Vanadiumhimatoxvlin 
in dem gleichen Ton gefarbt abgebildet wie das Sarkolemm. 

Auch auf den Trainaschen Praparaten hatten die Zwischen- 
streifen die gleiche Farbe wie das Bindegewebe, nur dass sie 
hier nicht so leicht zu erkennen waren, weil andere Substanz., 
und zwar die isotrope, sich ziemlich tiefgriin tingiert, weshalb 
die eigentlich himmelblau gefirbten Z-Streifen etwas bedeckt 
wurden. 

Der Grund fiir diese auffallende Erscheinung der Farben- 
gleichheit von Zwischenscheibe und .Bindegewebslage des Sarko- 
lemms* liess sich trotz Elektivfarbung nicht bestimmen. Jedenfalls 
zeigt die Tatsache, dass auch diese Farbemethoden keine rein 
elektiven sind. 

Die Z-Scheibe macht oft einen sebr merkwiirdigen Eindruck 
insofern, als sie manchmal unter dem Mikroskop gar nicht in der 
gleichen Ebene mit anderen Elementen zu liegen scheint, trotz- 
dem sie schon yon Beginn der Gliederung der Mvyoftibrille an als 
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ein Bestandteil derselben nachgewiesen werden konnte, wie wir 
das bereits oben naher ausgefiihrt haben. 

Zusammenfassend kénnen wir auf Grund unserer obigen 
Ausfiihrungen behaupten, dass die Theorie von Baldwin iiber 
den Bau der quergestreiften Muskelfaser absolut keine bestatigung 
tindet, sondern als héchst unwahrscheinlich erscheint. Unsere 
histologischen und histogenetischen Untersuchungen ergaben mit 
Sicherheit, dass die Struktur der ausgebildeten quergestreiften 
Muskelfaser der Saéugetiere einem Syneytium mit zahlreichen 
Kernen entspricht. deren als Sarkolemm bezeichnete Hiille als 
Zellmembran aufzufassen ist. Die bisher iibliche Auffassung vom 
Bau der quergestreiften Muskelfaser besteht also zu Recht. Die 
Lehrbiicher haben keine Veranlassung, an dieser Darstellung trotz 
der Angriffe von seiten Baldwins etwas zu andern. 

Ich habe noch die angenehme Ptlicht, Herrn Prof. J. Sobotta 
fiir die Anregung zu dieser und meinen vorausgehenden Arbeiten, 
sowie fiir seine Unterstiitzung mit Rat und Tat bei meinen 
Studien an hiesigem Laboratorium und fiir seine Bemiihungen 
bei Verétfentlichung meiner Arbeiten meinen autrichtigsten Dank 
zu sagen. Auch Herrn Prof. O. Schultze danke ich hiermit 
fiir die Uberlassung eines Arbeitsplatzes im Laboratorium des 
Anatomischen Instituts in Wiirzburg. 
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Erklarung der Abbildungen auf Tafel II und III. 


Fig. 1. Myoblast der Maus mit kontinuierlichen, unsegmentierten, etwas 
wellentérmig verlaufenden. primitiven Myotibrillen. Fixierung: 
Osmium-Bichromatlésung; Firbung: Schultzes Hiimatein. Ver- 
grésserung 1: 1500. Dicke des Schnittes 2 4. PMF Primitive 
Myofibrillen, 

Fig. 2. Ubersichtsbild iiber einen Abschnitt eines jungen Myotoms der 
Maus. Die Figur enthilt Myoblasten (Mb), welche einerseits noch 
deutlich als einzelne spindelférmige Zellen walirzunehmen, anderer- 


seits bereits in einen syncytialen Zustand mit kontinuierlichen 
Myotibrillen iibergegangen sind. Fixierung und Fiirbung wie in 
Fig. 1. Vergrésserung 1: 780. Dicke des Schnittes 2 wu. 

Fig. 3. Schematische Figur zur Erkliirung der ersten Erscheinung der 
primitiven Myofibrillen. 1. Eine Fibrille, welehe S-férmig durch 
drei nebeneinander liegende Myoblasten verliuft, welche sich teil- 
weise schon in einem syncytialen Zustand betinden. Il. Eine 
Fibrille, welche an der gleichen Seite mehrerer Kerne im stark 
vergrésserten Myoblast verliuft. PMF — Primitive Myotibrillen. 

Fig. 4. Teil eines Durchschnittes eines Myotoms der Maus aus dem Beginn 
der zweiten Periode. Man sieht drei abgespaltene und eine ein- 
fache Myotibrille. Die Fibrillen zeigen verschiedenen Entwicklungs- 
zustand. Sie sind entweder schon teilweise segmentiert (c) oder 
haben knéitchenartige Anschwellungen (a) oder sie sind noch voll- 
stiindig einfache, kontinuierliche, wellenférmige Fibrillen |b). Charak- 
teristische Erscheinung an dieser Figur ist, dass die beiden durch 
Abspaltung aus der Mutterfibrille hervorgegangenen Fibrillen keinen 
gleichen Entwicklungszustand aufweisen. d = Mitose des Muskel- 
kernes. Fixierung: Zenkersche Lésung: Firbung: Fisenhimatoxylin 
nach Heidenhain. Vergrésserung 1: 1000, Dicke des Schnittes 2.5 

Fig. 5. Liingsschnitt einer Muskelfaser des Embryo der Maus vom Ende 
der zweiten Periode. Der obere Teil der Schnittebene fillt mit der 
Zentralachse des Priiparates zusammen, wihrend der untere etwas 
von ihr abweicht. Fixierung, Firbung. Dicke des Schnittes wie 


in Fig. 4. Vergrésserung 1: 1200. 

Fig. 6. Teil eines Querschnittes des Myotoms der Maus aus dem gleichen 
Stadium wie die vorhergehende Figur. Man sielit sehr verschiedene 
Querschnittsbilder von Muskelfaseranlagen (at), welche im Text 
erliutert sind. Fixierung, Firbung, Dicke des Schnittes wie oben. 


Vergrésserung 1: 1200. 
Medianer Langsschnitt durch eine embryonale Muskelfaser der Maus 
vom Ende der dritten Periode. Die Muskelkerne liegen scheinbar 
noch in der Mittelachse der Faser, zum Teil sind sie aber schon 
in Auswanderung begriffen, weshalb sie so ungleichmissig erscheinen. 
Um sie herum finden sich bereits mehrere schichtenweise angeordnete, 
aber noch ungleich entwickelte Fibrillen (a, b,c, dj). Fixierung und 
Firbung wie in Fig. 4. Dicke des Schnittes 2 vu. Vergrésserung 1: 1000. 
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Liingsschnitt durch eine Muskelfaser aus der gleichen Periode. 
Deutliche Wanderung von vier Kernen (a, b, c, d). Muskel- und 
Bindegewebskerne sind durch ihre Form, Struktur und Lage deutlich 
voneinander zu unterscheiden. BK == Bindegewebskerne: Sl] — 
Sarkolemm. Fixierung: Zenkersche Lisung: Firbung: Eosin- 
hiimatoxylin. Dicke des Schnittes 3 «. Vergrisserung 1: 760. 
Querschnitt durch eine Muskelfaser aus der gleichen Periode wie 
oben. Die verschiedenen Kernlagen in den Fasern sind deutlich 
zu sehen, sie zeigen, wie der Kern allmihlich aus der Zentralachse 
nach der Peripherie wandert, wo die Myotibrillen in relativ geringer 
Anzahl vorhanden sind (a—f). ¢ ist der Querschnitt durch die 
Faser ohne Kernteil Man gewahrt die halbmondfirmig ange- 
ordneten Fibrillen und exzentrisch gelegenes, inneres, helles Proto- 
plasma. Fixierung: Zenkersche Liésung: Firbung: Eosinhiima- 
toxvlin. Dicke des Schnittes 3 Vergrésserung 1: 1480 
Myotibrillen einer ausgebildeten Muskelfaser der Maus. Fixierung: 
Zenkersche Lésung; Fiarbung: Eisenhimatoxylin nach Heiden - 
hain. Dicke des Sehnittes 2 Vergrésserung 1: 1500. Z 
Zwischenscheibe; An Anisotrope Substanz: is = Isotrope Sub- 
stanz. 

Querschnitt einer Muskelfaser der Maus aus dem Ende der dritten 
Periode der Entwicklung. Man erkennt an der Peripherie der 
Muskeltfaser die tiefgriin gefiirbte Grundmembran (c), dann kommt 
eine feinfibrillire, himmelblaue, innere Schicht der Bindegewebs- 
hiille (b) und um diese herum eine grobe, vollstiindig oder unvoll- 
stiindig ringférmige Bindegewebsschicht (a), welche ebenfalls tief 
himmelblau tingiert ist und halbmondfirmige, abgeplattete Kerne 
enthilt. Die Muskelkerne sind entweder zentral (IV) oder rand- 
stindig (d), in den Fasern 1, Il und II] sieht man in der Mitte 
eine kleine tibrillenfreie Stelle (e), wo die Kerne bereits nach 
aussen gewandert sind. Dies liisst sich wohl daher erkliiren, dass 
die anderen Kerne dieser Fasern noch in der Mitte liegen bleiben. 
Fixierung: Zenkersche Liésung: Fairbung: Trainas Bindegewebs- 
fiirbemethode. Dicke des Schnittes 5 u. Vergrésserung 1 : 1000. 
Liingstigur einer Muskelfaser aus demselben Stadium mit ihren 
Hiillen. a) Die periphere Bindegewebshiille mit ihren Kernen; 
b) die innerste Bindegewebshiille, welche sich teilweise schon fest 
an die Grundmembran anlegt; ¢) die Grundmembran (homogene 
Haut). MK = der randstiindige Muskelkern; MK‘ = der noch 
im Wanderungsstadium betindliche Kern; L = linke Seite; R = 
rechte Seite: I = erster Teil; I] = zweiter Teil. Firbung und 
Fixierung wie in Fig. 11. Dicke des Schnittes 12 uv. Vergrésserung 
1: 70. 

Liingsansicht einer Muskelfaser der erwachsenen Maus mit ihren 
Hiillen. Man gewahrt drei zufallig angetroffene Figuren. A. Eine 
Muskelfaser mit ihrer Hiille von aussen gesehen. An zwei Stellen 


wurde durch Zufall innere, dichtere und feinere Bindegewebshiille 
a* 


Fig. 9. 
Fig. 
| 
Fig. 12. 
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(ib) abgeschnitten. B. Eine himmelblau tingierte Bindegewebshiille, 
bei der nur in ihrem unteren Abschnitt die Muskelfaser noch vor- 
handen ist. Die Muskelfaser (MF) hat an einer Stelle keine Grund- 
membran mehr und liegt vollstiindig nackt da. An den anderen 
Stellen ist die homogene Hiille noch vorhanden. C. Muskelliings- 
schnitt von innen, d.h. der Muskelseite aus gesehen; deshalb er- 
scheint sie gelblicher. Pb = peripheres, grobes Bindegewebe ; ib = 
inneres, feineres Bindegewebe: Gm == Grundmembran; Bg = Blut- 
gefiisse. Fixierung und Fiarbung wie oben. Dicke des Schnittes 
13 Vergrisserung 1: 500. 

Fig. 14. Liingsschnitt durch eine Muskelfaser der erwachsenen Maus. MK = 
randstindiger Kern der Muskelfaser; Sl = Sarkolemm; Z = 
Zwischenscheibe. Fixierung: Zenkersche Liésung: Firbung: 
Mallorys Bindegewebstirbemethode (mit Anilinblau von Merk). 
Dicke des Schnittes 7 «. Vergr. 1: 1000. 
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Aus dem Histologisch-embryologischen Institut Miinchen, Direktor Professor 
Dr. 8. Mollier. 


Die Entwicklung der Thymus beim Kaninchen. 
Von 
A. Hartmann 
Assistentin am Histologisch-embryologischen Institut. 


Hierzu Tafel IV—VII und 13 Texttiguren. 
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I. Einleitung. 

Im Jahre 1909 verdffentlichte Maximow eine Arbeit iiber 
die Histiogenese der Thymus bei Saugetieren, der in kurzen 
Zwischenriumen ahnliche Untersuchungen bei Amphibien und 
Selachiern folgten. Diese ftihrten ihn, wenigstens was die wesent- 
lichsten Punkte anbetrifft, fiir simtliche Wirbeltiere zu annihernd 
dem gleichen Ergebnis und es schien ihm daher die Frage nach 
dem Wesen und Wert des Thymusgewebes, die seit vielen Jahren 
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(regenstand wissenschaftlichen Streites ist, als erledigt zu gelten, 
Fir Maximow selbst mag sie es wohl sein; und sie ist es schliesslich 
auch, wenn man wie Maximow die einzige morphologische 
Besonderheit der Thymus in der Durchmengung zweier sonst immer 
streng geschiedener Gewebe sieht. Nun ist es aber eine bekannte 
Tatsache, dass auch sonst im Koérper einzelne Stellen des Epithel- 
gewebes auffallend stark mit Lymphocyten durchsetzt sind, woraut 
Maximow sogar selbst hinweist (1912). ebenso wie auf die 
Untersuchungen Jollys (1908) iiber die Bursa Fabricii der 
Vogel, welche dieser Autor auf Grund der Ahnlichkeiten, die sie 
in ihrem Bau und ihrer Genese mit der Thymus darbietet. sogar 
als .kloakale Thymus bezeichnet. Auch hier findet sich ebenso 
wie in der Tonsille cin von Lymphoeyten durchsetztes epitheliales 
Reticulum. All diese Organe, zu welchen er auch die Peyverschen 
Haufen rechnet, und welche dadurch charakterisiert sind, dass 
Epithel und Lymphoeyten nicht nur nachbarlich nebeneinander 
liegen, sondern sich gegenseitig durchdringend ein einheitliches 
Gianze, eine Art Symbiose bilden, hat Jolly unter dem Namen 
.lympho-epitheliale* zusammengefasst. 

Die innige Durchimengung von Lymphocoyten und Epithel 
an sich ist also nichts Neues mehr, und daher hat es Mollier 
(1913) kiirzlch unternommen, die Ivympho-epithelialen Organe 
miteinander eingehender zu vergleichen, einmal um den von Jolly 
angedeuteten Vergleich zu vertiefen und nachzusehen, ob sich 
daraus die Berechtigung ableiten lasse, .von einer einheitlich 
gebauten Gruppe lympho-epithelialer Organe sprechen zu diirfen: 
denn es kénnten doch vielleicht wesentlich verschiedene Vorginge 
sein, die bei einer dauernden Einnistung von Lymphocyten in 
einem epithelialen Reticulum und bei einer wenn auch scharen- 
weisen Durchwanderung eines Epithels sich abspielen*. Andererseits 
wollte er vor allem auch gegen Maximow hervorheben, wie 
wenig erschépfend seine Bearbeitung der Thymushistiogenese war 
und wie viele Seiten des Thymusproblems dabei unberiicksichtigt 
blieben. Er ist dabei von einer genauen Untersuchung des 
strukturellen Aufbaus der Tonsille ausgegangen, die in vieler 
Hinsicht der Bursa Fabricii naher steht als der Thymus. insofern 
als sie einfachere Verhaltnisse der Genese darbietet und noch eine 
gewisse raumliche Trennung des epithelialen und lymphoiden Anteils 
auch im fertigen Organ zeigt. Auch bleibt sie wie jene gefassfrei. 
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Gerade hieraus ergeben sich aber wichtige Unterschiede gegeniiber 
der Thymus. Hier verschwindet jedes Anzeichen, das an die 
Entstehung aus soliden Epithelknospen erinnern wiirde. Ausserdem 
zeigt sie eine ganz charakteristische Ausbildung von Mark und 
Rinde, die mit der Mark- und Rindensubstanz. so wie sie in der 
Bursa Fabricii vorkommen, nicht unmittelbar verglichen werden 
darf. Die Rindensubstanz der Bursa Fabricii und, wenn man es 
so nennen will, auch der Tonsille, besteht ausschliesslich aus 
Lymphocyten lieterndem, gefiisshaltigem Mesenchym, wilrend die 
tinde der Thymus aus einem epithelialen Reticulum und in dessen 
Maschen liegenden Lymphoeyten sich zusammensetzt, welehe nach 
Maximow hier einmal eingewandert sind und sich spiter selbstindig 
weiter vermehren. Wie erkkirt sich aber hieraus das Vorkommen 
von Gefiissen in der ganzen Thymus?’ Entweder es liegt darin 
ein durchgreitender Unterschied gegeniiber den iibrigen lympho- 
epithelialen Organen oder aber es gibt uns gerade das Auftreten 
von Gefassen in der Thymus einen Hinweis, wo wir das in der 
Thymus scheinbar fehlende mesenchymatése Element zu suchen 
haben, das danernd Lymphoeyten zu liefern vermag. Bis jetzt 
hat man sich einfach damit begniigt. die Tatsache testzustellen. 
dass in die Thymus Gefasse einwachsen, ohne sich dariiber Rechen- 
schaft zu geben. wieso es kommt. dass ein urspriinglich epitheliales 
Organ in dieser Weise mit Gefassen versorgt wird und ob die 
Ausbildung yon Mark und Rinde damit in Zusammenhang steht. 
Mollier konnte sich daher noch nicht entschliessen, in der Frage 
iiber die Zugehorigkeit der Thymus zu den lympho-epithelialen 
Organen definitiv Stellung zu nehmen, da er fiir ein lympho- 
epitheliales Organ nicht nur wie Jolly die innige Durchsetzung 
des epithelialen Reticulums mit freien Lymphoeyten fordert, sondern 
auch die Anwesenheit eines dauernd Lymphzellen  bildenden 
Reticulums ausserhalb desselben, wie es in der Bursa Fabricii und 
in der Tonsille ohne weiteres nachweisbar ist. 

Der Nachweis eines solchen ist aber durch die Untersuchungen 
Maximows nicht gegeben. Der erfreuliche Fortschritt, den 
seine Arbeiten auf dem Gebiet der Thymusfrage brachten, liegt 
darin, dass er die von Hammar postulierte Immigration yon 
Lymphoeyten in die rein epitheliale Thymus nachgewiesen und 
dadurch der Lehre yon der Lymphoeytennatur der kleinen Thymus- 
zellen eine neue Stiitze gegeben hat. 
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Um auf seine Anschauungen niher einzugehen, miissen wir 
uns den Stand der Thymusfrage zur damaligen Zeit kurz ver- 
gegenwirtigen.') 


Il. Stand der Thymusfrage an der Hand 
der neueren Literatur. 


An der von Kélliker festgestellten Tatsache der epithelialen Her- 
kunft der Driise zweifelt niemand mehr, ebenso gilt jetzt als feststehend, 
dass bei den Siiugetieren wenigstens die Hauptmasse der Thymus ihre Ent- 
stehung einer Verdickung des ventralen Teiles der dritten Kiementasche 
verdankt, von wo aus sie als solide Epithelwacherung in die Tiete versenkt 
wird, und deren Abschniirung vom Mutterboden friiher oder spiiter erfolgt. 
Uber die Mitbeteiligung anderer Epithelpartien (zweite oder vierte Kiemen- 
tasche, Ektoderm der dritten Tasche ete.) ist man noch zu keinem ab- 
schliessenden Ergebnis gelangt. Ich gehe hierauf nicht niiher ein, da fiir die 
eine mir in geniigend jungen Stadien vorliegende Tierspezies | Kaninehen) nur 
das ventrale Entoderm der dritten Tasche in Frage kommt, und iiberdies 
tiir die Histogenese des Organs eine Mitbeteiligung des Entoderms oder des 
Epithels mehrerer Kiementaschen ganz yleichgiiltig ist. 

Die wichtigere Frage war die nach der Beteiligung des urspriinglichen 
Epithels am architektonischen Bau des fertigen Organs und nach der Art 
und Menge des hierzu neu verwendeten, der ersten Anlage fremden Gewebes, 
der Lymphocyten und des Bindegewebes. Hieriiber hatten sich drei Theorien 
herausgebildet. Die der Pseudomorphose, vor allem vertreten durch His, 
Stieda, Gulland und Maurer, ist der Anschauung, dass das Epithel- 
gewebe allmihlich durch sekundir eindringendes Bindegewebe verdriingt 
wird und nur im Mark in Form der Hassalschen Kiérperchen als primitiver 
Rest erhalten bleibt. Wahrscheinlich entstand diese Theorie unter dem Ein- 
tliss der Lehre von der Spezititit der Keimbiiitter, die cine Umwandlung von 
epithelialem in lymphoides Gewebe auf Grund entwicklungsgeschichtlicher 
Tatsachen nicht zugeben will. 

Diese Theorie findet sich auch noch bei v. Ebner, allerdings in etwas 
veriinderter Form. indem er niimlich nur dem Mark der Thymus epitheliale 
Herkuntt zuerkennt und die Rindensubstanz analog den Vorgiingen bei der 
Entstehung der Tonsillen sich nur als aus lymphoidem Gewebe gebildet denkt. 

Eine andere Gruppe von Autoren, als deren Hauptvertreter Herr- 
mann und Tourneux, Rabl, O. Schultze, Prenant, Beard gelten, 
nehmen an, dass die epithelialen Thymuszellen schon friihzeitig zum griéssten 


‘') Ich sehe von einer eingehenderen Besprechung der einzelnen bis 
zum Jahre 1909 erschienenen Arbeiten ab und verweise diesbeziiglich auf 
die ausfiihrliche historische Ubersicht der Literatur in der Arbeit Maximows 
selbst (Arch. f. mikr. Anat., Bd. 74, 1909), sowie auf das in jeder Hinsicht 
erschipfende Reterat von Hammar: .Fiinfzig Jahre Thymusforschung* 
(Erg. d. Anat. u. Entw.-Gesch., Bd. 19, 1909), das kurz nach der Arbeit 
Maximows erschien. 
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Teil eine Umwandlung in lymphoide Elemente erfahren, dass also eine ,Trans- 
formation eines Gewebes in ein anderes statttinde. Beard (1903) geht sogar 
so weit, die Thymus bei Selachiern (Raia batis) als die erste und wichtigste 
Quelle der Lymphocyten hinzustellen. Selbstverstindlich wird mit dieser 
Anschauung der Lehre von der Spezifitiit der Keimbliitter ein arger Stoss 
versetzt. Um diesen Schwierigkeiten zu entgehen, betrachtet ein Teil der 
Anhiinger der Transformations-Theorie die Thymus zeitlebens als rein 
epitheliales Gebilde; es werden hier keine echten Lymphocyten erzeugt, 
sondern nur lymphocytenihnliche Thymuszellen, die an Ort und Stelle durch 
Umwandlung der Epithelzellen entstehen und sich unter giinstigen Bedingungen 
wieder in letztere zuriickverwandeln kénnen. Damit fiallt die Thymus als 
blutbildendes Organ. Hauptvertreter dieser Richtung sind Stéhr, Cheval 
und Marcus; letzterer macht fiir die Veriinderung der Epithelzellen eine 
Stérung der Kernplasmarelation im Sinne R. Hertwigs geltend. 

Retterer und Leliévre fassen die kleinen Thymuszellen als 
echte Lymphocyten auf; sie sehen aber darin nichts besonderes, da sie alle 
Lymphocyten des Kérpers aus Epithelzellen entstehen lassen. 

Mietens (1909), der vor allem das Thymusreticulum verschiedener 
Siingetierembryonen untersucht hat, fiihrt dasselbe auf die alte epitheliale 
Anlage zuriick; beziiglich der kleinen Rundzellen spricht er sich nicht niiher 
aus, deutet jedoch an, dass er auch fiir sie den gleichen Ursprung fiir wahr- 
scheinlich hiilt. 

Basch (1906) griff die Frage experimentell an; er beobachtete nach 
Entfernung der Thymusdriise bei Hunden Stérungen im Knochenwachstum 
und bis zu einem gewissen Grade auch der Intelligenz, ohne eine kom- 
pensatorische Hypertrophie des iibrigen lymphoiden Systems im Kérper. Dies 
veranlasst ihn, sich auf die Seite Stéhrs zu stellen; er fiihrt ausserdem 
auch an, dass Bang bei der physiologisch-chemischen Untersuchung von 
Thymus- und Lymphdriisen gewisse Unterschiede feststellen konnte, die fiir 
seine Theorie zu sprechen scheinen. Neuerdings (1913) gibt er jedoch gewisse 
Heziehungen zwischen Thymus und lymphatischem Apparat zu. 

In neuerer Zeit trat dann neben dem Streit um die Lymphocyten- 
natur der kleinen Thymuszellen auch eine stiirkere Betonung des zelligen 
Reticulums als eines selbstiindigen Bestandteiles der Thymus in den Vorder- 
grund und es entstand eine neue Lehre, welche die beiden entgegengesetzten 
Theorien der Pseudomorphose und der Transformation miteinander zu ver- 
einigen sucht; nach ihr beteiligen sich zwei Keimblitter, das innere und 
das mittlere, am Aufbau des Organs, wenn auch ihr Auttreten nicht gleich- 
zeitig erfolgt: das Thymusparenchym hat also einen gemischten Ursprung: 
iiber die Vermischung und weitere Differenzierung beider Gewebe gehen die 
Ansichten wieder weit auseinander. 

v. Ebner (1902) und in gewisser Beziehung auch Schafter 
(1908, 1909) sind der Ansicht, dass das Bindegewebe und die Gefisse des 
Markes in die epitheliale Anlage hineinwachsende, mesodermale Elemente 
seien und dass ausserdem um die alte Epithelknospe herum sich ein binde- 
gewebiger Mantel lege, aus welchem allein die Rinde des Organs hervorgeht. 


‘ 
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Der bedeutendste neuere Thymusforscher Hammar (1905, 1907, 
1909), der die neue Anschauung als Intiltrations- oder Immigrations-Theorie 
bezeichnet hat, berichtet, dass zwischen den netzférmig auseinander weichenden 
Epithelzellen echte Lymphocyten auftreten, die sich dann selbstiindig weiter 
vermehren und durch Ansammlung in den peripheren Schichten die Rinde 
des Organs bilden. Nur iiber ihre genaue Herkunft kann er noch keinen 
Autschluss geben, da er Einwanderungsbilder nicht beobachten konnte. 

Auch im O. Hertwigschen Lehrbuch wird als Ursache fiir die 
lymphoide Umwandlung des Organs die Einwanderung yon Lymphocyten 
angefiihrt. 

Da sich rein morphologisch keine Unterschiede nachweisen lassen, wird 
nun zunichst experimentell die Natur der kleinen Thymuselemente als 
wesensgleich mit derjenigen echter Lymphocyten festgestellt. Dazu dient vor 
allem die grosse Hinfilligkeit der Lymphocyten gegeniiber den Rintgen- 
strahlen, die von Heine ke (1903, 1904) fiir lymphoide Organe zuerst fest- 
gestellt wurde, und Rudberg (1907) gelang es in der Tat, durch Behand- 
lung mit X-Strahlen die Thymuslymphocyten aus dem Parenchym fast vollig 
auszurotten. Uberliess er das bestrablte Organ einer Regeneration, die schon 
nach relativ kurzer Zeit kriiftig einsetzt, so beobachtete er zuniichst eine 
Ubherschwemmung des perivaskuliiren Bindegewebes und der Lymphgefiisse 
mit Lymphocyten, sodann treten dieselben Zellen zuerst auch im Marke 
wieder auf und verbreiten sich von da aus nach den Rindenpartien weiter 
durch selbstindige Teilung. Interessant ist dabei, dass trotzdem die Re- 
generation von Lymphocyten bereits in Gang gekommen ist, dennoch dic 
Degeneration im Thymusmark vorerst weiter geht, ein Umstand. der nach 
des Autors eigener Meinung .von einem gewissen Grade funktioneller 
Selbstiindigkeit dieser beiden Hauptkomponenten des Parenchyms* zeugt und 
-hicht gerade zugunsten der Auffassung spricht. die in den Reticulum- 
zellen die Mutterzellen der Thymuslymphocyten erblickt~. 

Jonson (1909) niitzt fiir seine Untersuchungen die lingst bekannte, 
aber unaufgeklirte Tatsache aus, dass. abgesehen von der physiologischen 
Invelution des Organs im Alter, dasselbe auch bei bestimmten krankhaften, 
namentlich kachektischen Zustiinden einer gewissen Atrophie verfillt. Er 
unterwirft Kaninchen einem chronischen und akuten Hungerzustand und 
erreicht dadurch zunichst ebenfalls eine ganz augenfillige Verminderung der 
Lymphocyten in der Rinde und Anhiiufung derselben in den perivaskuliren 
Lymphbahnen. Erst. spiiter tolgen dann Degenerationserscheinungen in den 
Lymphocyten sowie auch an den Zellen des Reticulums. Die Regeneration 
erfolgt auch hier wieder durch Einwanderung von Lymphocyten und Zunahme 
der Mitosen. 

Schaffer (1910) halt die echte Lymphocytennatur der kleinen 
Thymuszellen ebenfalls fiir bewiesen, da er ihre Umwandlung in Plasma- 
zellen beobachten konnte, wenn er sich auch sonst iiber ihre Herkunft nicht 
niher ausspricht. 

Kurz darauf (1909) erschien Maximows erste Thymusarbeit, in 
welcher er sich vollstiindig auf den Standpunkt Hammars stellt. Er 
erbringt den bisher noch fehlenden Nachweis der direkten Einwanderung der 


Die Entwicklung der Thymus beim Kaninchen. io 


Lymphocyten zwischen die Epithelzellen der urspriinglichen Anlage; diese 
werden durch dic in ihnen weiter wuchernden Lymphocyten weiter aus- 
einandergeschoben, ihre Verbindung an vielen Stellen gelockert und so ,auf 
rein mechanische Weise*') ein epitheliales Reticulum aus stern- 
firmig veristelten, miteinander durch Ausliufer verbundenen Epithelzellen 
hergestellt. Ein primiires epitheliales Reticulum fand er nicht. Die ein- 
wandernden Zellen sind sehr polymorph. Es handelt sich zum Teil um 
richtige grosse Lymphocyten, zum Teil aber auch um kleinkernige Wander- 
zellen, die aber in der Thymus selbst alsbald den Charakter von typischen 
grossen Lymphocyten annehmen. Die Vermehrung der Lymphocyten in der 
Thymus erfolgt ausser durch die ziemlich lang andauernde Einwanderung 
immer neuer Zellen vor allem durch eigene intensive Vermehrung, wobei ihre 
Mitosen sich von denen der Epithelzellen leicht unterscheiden lassen Bei 
ihrer Wucherung werden die Lymphocyten immer kleiner, bis sie den Habitus 
der kleinen, dunkelkernigen und schmalleibigen Thymusrundzellen angenommen 
haben. Der Verfasser ist jedoch der Ansicht, dass sie sich jederzeit wieder 
in grosse, blasse Lymphocyten zuriickverwandeln kénnen. Das Mark entsteht 
aut andere Weise und auch erst viel spiter als die Rinde, dadurch, ,dass 
an einzelnen begrenzten Stellen die Epithelzellen hypertrophieren, sich zu 
syneytialen gross- und blasskernigen Massen verbinden, wahrend sich die 
Lymphocyten aus diesen Bezirken entfernen oder an Ort und Stelle de- 
generieren*. Die einzelnen Markinseln kinnen spiiter zu Strangen zusammen- 
fliessen; in ihnen entstehen dann durch eigenartige Veranderung der Zellen 
die Hassalschen Kirperchen. Auf die Vaskularisation der Thymus geht 
Maximow nur kurz ein. Die Gefiisse dringen namentlich in den tieferen 
Teilen der Septen in das von Lymphocyten durchsetzte Epithel ein, zum Teil 
werden sie sicherlich auch passiv mit einbezogen, dadurch, dass sie von 
Organteilen umwachsen werden. 

Auf die Stellung der Thymus als blutbildendes Organ werde ich spiiter 
noch zu sprechen kommen. 

Die Publikationen von Hammar und Maximow riefen zuniichst 
bei den Anhiingern der Transformations-Theorie heftigen Widerspruch hervor. 
Stéhr (1910) vertritt gerade auf Grund der zahlreichen Mitosen die 
autochthone Entstehung seiner kleinen Thymuszellen gegen Hammar; da 
er ihnen ebenfalls améboide Bewegung zuerkennt, fallt diese als Beweis fiir 
ihre Lymphocytennatur. Beziiglich der Empftindlichkeit gegen Réntgenstrahlen 
beruft er sich auf Heineke, der in der Thymus einen etwas langsameren 
Zertall fand als in echten Lymphdriisen. Gegen Maximow macht er 
geltend, dass die Einwanderung der Lymphocyten gerade da, wo man sie 
erwarten wiirde, nimlich an der Obertliiche des Organs, nicht zu beobachten 
ist: ausserdem sieht er in den .besonders dunklen verkleinerten Epithel- 
zellen*, die Maximow gefunden hat, einen Beweis fiir seine Theorie, indem 
er diese Zellen als Ubergangsformen deutet. 

Zu einer ganz neuen Auffassung kommt Dustin 1911, 1913), der 
allerdings nicht die Thymus von Siugetieren untersuchte, sondern von 


') Im Original nicht gesperrt gedruckt. 


76 A. Hartmann: 


Reptilien, Urodelen und ganz neuerdings auch von Anuren. Fiir ihn sind die 
kleinen Thymusrundzellen die einzigen, fiir das Organ charakteristischen 
Bestandteile, die aus der urspriinglichen epithelialen Anlage hervorgegangen 
sind. Alles iibrige, was er in der Thymus findet. Reticulum, Hassalsche 
Kirper, Riesenzellen, myoide Zellen etc., ist erst sekundir hineingelangt und 
daher als der Anlage fremd zu betrachten. Beziiglich der Frage nach dem 
histologischen Wert des Thymus-Reticulums scheint Wassjutotschkin 
(1913) der Transtormations-Theorie anzuhiingen; doch geht dies aus der 
Arbeit nicht ganz klar hervor. 
Hammar und Maximow sind bei ihren Untersuchungen nicht stehen 
geblieben: beide haben erst kiirzlich (1911 und 1912) fiir die Thymus der 
Selachier festgestellt, dass auch hier die Genese in prinzipiell derselben Weise 
erfolgt. wie bei Siéugetieren durch Einwandern von Lymphocyten in die 
epitheliale Anlage, wodurch letztere zu einem Reticulum aufgelist wird: 
auch hier geht die Struktur des Marks nicht aus der urspriinglichen kompakten 
Anlage hervor, sondern ist bedingt durch sekundiire Hypertrophie und Ver- 
schmelzung einzelner Reticulumzellen. 
Nach Maximow (1912) finden sich genau dieselben Verhiiltnisse auch 
bei den Amphibien wieder, und gerade beim Axolotl, den auch Dustin (1911) 
mit so entgegengesetztem Resultate untersuchte,') sollen sich alle Vorgiinge 
der Histogenese in klassisch einfacher und eindeutiger Weise beobachten lassen. 
Salkind (1912) nimmt neben der fortdauernden Aus- und Einfuhr 
kleiner Lymphocyten noch eine autochthone Entstehung derselben in der 
Thymus an. Diese geschieht aber nicht auf Kosten des Epithels, sondern 
eines neben diesem vorhandenen und mit ihm innig verflochtenen mesen- 
chymatiésen Reticulums, das er durch eine besondere Fiirbemethode dargestellt 
haben will. Leider fehlt eine genauere Ausfiihrung seiner Ansichten, dic 
nur den Charakter einer vorliufigen Mitteilung tragen; sie hiitten sonst, 
durch klare Abbildungen gestiitzt, das Problem seiner Lisung um ein gutes 
Stiick niher gebracht. 

Selbstverstindlich sind auch die Experimente von Rudberg und 
Jonson nicht die einzigen ihrer Art geblieben. So haben Regaud und 
Crémieu (1912) gefunden, dass in der Thymus der Katze nach der Behandlung 
mit Réntgenstrahlen die kleinen Zellen um so rascher zugrunde gehen, je 

niher der Peripherie des Liippchens sie liegen; da nun bekannt ist, dass in 
anderen Zellenreihen die Zellen einer selben Generation im jugendlichen 
Alter leichter zugrande gehen als im reifen | vergl. Spermatocyten), und die 
Auswanderung vorwiegend durch die Gefiisse des Markes erfolgt, ziehen sie 
den Schluss, dass auch in der normalen Thymus eine kontinuierliche zentri- 
petale Bewegung der kleinen Zellen vorhanden ist (vergl. 8 pulers Auftassung 
der Tonsille). Nach sehr ausgiebiger Bestrahlung fanden sie zwischen dem 
Fett- und Bindegewebe des Mediastinums nur mehr ganz vereinzelt sternférmige 
grosse Zellen ohne Lymphocyten, ohne Anzeichen irgendwelcher Regeneration, 
selbst nach mehr als 2 Monaten. 


—_ 


', Dustin benutzte zu seinen Untersuchungen allerdings keine Larven. 
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Jolly (1912) und Levin (1912) konstatierten in der Thymus junger 
hungernder Meerschweinchen und Végel eine Evolution, d.h. Zunahme und 
Vergrisserung der Hassalschen Kérper. Diese waren zum Teil yon 
Leukocyten durchsetzt und zeigten, sobald sie eine gewisse Grisse erreicht 
hatten, eine Neigung zur Cystenbildung durch Verfliissigung der zentralen 
Partien, nachdem sie vorher hiutig Keratin ausgebildet hatten. Der Zusammen- 
hang mit dem Reticulum war immer sehr deutlich. 

Gerade diese letzteren Befunde legen aber wieder einen Vergleich mit 
der Tonsille sehr nahe. Mollier hat sich in seiner letzten Publikation der 
von Hammar und Maximow vertretenen Ansicht angeschlossen, dass die 
Hassalschen Kérperchen als Komplexe degenerierender Epithelzellen auf- 
zufassen seien. Indem er diese Anschauung erweitert, sieht er in den in allen 
grésseren Kérperchen yorkommenden Leukocyten nicht Leukocyten im engeren 
Sinne, sondern Lymphocyten in allen méglichen Stadien der Degeneration 
und wiirde es gegebenenfalls auf Grund neuer klarender Untersuchungen iiber 
die Histogenese der Thymus fiir méglich halten, das Hassalsche Kérperchen 
dem Inhalt einer Tonsillenbalghéhle gleichzusetzen. Jene wiirden also die 
Stelle der urspriinglichen Oberfliiche des Epithels markieren, eine Ansicht, 
die durch die nachgewiesene Verhornung nur gestiitzt wird. 

Immer wieder wird man dazu gedriingt, Tonsille, Bursa Fabricii und 
Thymus in eine gewisse Parallele zu bringen. Dass sich daraus aber auch 
wieder neue Fragen ergeben. vor allem in Hinsicht auf die Lmphocyten und 
das ihnen als Mutterboden dienende Gewebe, das Mesenchym, wurde bereits 
in der Einleitung erwihnt. Hier kann aber nur eine sorgfiltige Untersuchung 
der Thymusgenese zum Ziele fiihren, die bei den ersten Anfangen beginnend 
Epithelplakode und umgebendes Gewebe in gleicher Weise beobachtet und 
beriicksichtigt und ihr gegenseitiges Verhalten nicht nur bis za annihernd 
der detinitiven Gestalt, sondern bis zur vélligen Ausbildung des Organs also 
mindestens bis nach der Geburt verfolgt. 


III. Material und Technik. 


Als Untersuchungsmaterial wihlte ich in erster Linie die Embryonen 
von Kaninchen, da dieselben leicht zu beschaffen sind und ihr Alter genau 
festgestellt werden kann. Es stand mir vom 10. Tag des Fitallebens an 
bis zur Geburt eine liickenlose Serie zur Verfiigung. Die Embryonen wurden 
entweder ganz oder nach Eréffnung der Thoraxwand fixiert in Zenker- 
Formol, Miiller-Formol nach Orth mit Zusatz von 2—proz. Eisessig, 
Sublimat, Carnoyschen Gemisch (6:3:1), und zu besonderen Zwecken auch 
in Flemmingscher Lésung, dann langsam in steigendem Alkohol gehartet, 
und sorgfiltig iiber Chloroform oder Zedernholzél in Paraftin eingebettet. 
Wo es méglich war, wurde die Thymus vor der Einbettung herauspripariert, 
was vom 1%. bis 20. Tage ab leicht gelingt. Von jedem Stadium bis zum 
20. Tage wurde mindestens ein Embryo in Serienschnitte zerlegt und zur Uber- 
sicht meist mit Azur II-Eosin gefiirbt, nach der von Maximow angegebenen 
Methode, ausserdem kamen an einzelnen besonders diinnen Schnitten noch 
die verschiedensten Fiirbungen zur Anwendung, auf die ich hier nicht niiher 


78 A. Hartmann: 


eingehen will, da ich sie spiiter doch mehrfach beriihren muss. Es ist gerade 
bei diesem Organ notwendig, sich nicht auf eme oder wenige Firbungen zu 
beschrinken, da man mit verschiedenen Methoden oft ganz iiberraschend 
verschiedene Bilder erhilt; so treten z. B. bei der Firbung mit Azur II-Eosin 
und noch besser mit Pappenheims Panchromatischem Gemisch (1911) die 
Wanderzellen sehr schin und deutlich hervor: sie heben sich dagegen kaum 
ab bei der Methode nach Pasini, obwohl gerade diese das Epithel sehr 
gut gegen das Bindegewebe differenziert. 


IV. Die Entwicklung der Thymus. 

1. Entwicklung der epithelialen Thymus und ihre 
Beziehungen zur Parathvreoidea, bis zum Auftreten 
der ersten Lymphocyten in der Thymus. 

Uber diesen Abschnitt kann ich mich im allgemeinen kurz 
fassen, besonders da hieriiber eine neuere sorgfaltige Arbeit von 
Hanson (1912) vorliegt, deren Resultate ich im wesentlichen 
bestatigen kann. 

Bei einem 10 Tage alten, 3.2 mm langen Embryo ist iiber- 
haupt noch keine Thymusanlage vorhanden, doch zeigt das 
Epithel der 2.. 3. und 4. Tasehe, namentlich im ventralen Teil, 
eine gréssere Zahl von Karyokinesen als das itibrige Vharvnx- 
epithel. Das Mesenchym ist im Kopfteil sehr dichtzellig. Die 
Ausliufer der einzelnen Zellen sind noch ziemlich kraftig und 
breit und farben sich gut. Manchmal tindet man zwischen ihnen 
Blutzellen, die nicht in einem Gefass zu liegen scheinen. Wie 
sie hierher gelangt sind, lisst sich natiirlich schwer sagen, doch 
sind sie sicher nicht an Ort und Stelle entstanden. Freie 
Lymphoeyten sieht man im Mesenchym nirgends; es gelingt 
auch noch nicht zu beobachten, dass sich einzelne Zellen aus 
dem mesenchymatésen Verband losen. 

Ein Embrvo desselben Wurfes, der aber schon 4 mm lang 
war, zeigt keinen grossen Fortschritt. Die beiden ersten Kiemen- 
spalten sind durchgebrochen; deutliche Plakoden lassen sich noch 
nicht nachweisen, doch ist das Epithel der 2. bis 4 Kiementasche 
dorsal und besonders ventral mehrreihig geworden und fallt durch 
die grosse Zahl von Mitosen auf. Im Mesenchym finden wir die 
einzelnen Zellen vielleicht etwas weiter auseinander geschoben. 
Sie sind aber im Vergleich zu spiteren Stadien immer noch sehr 
plump; die Kerne sind gross und hell, meist langlich oval, 
manchmal gekriimmt, das Chromatin ist in sehr feinen Kérnchen 
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ziemlich gleichmissig verteilt. Meist findet man ein bis zwei 
dunkle Sehollen, von welchen es sich schwer sagen lisst, ob es 
sich um echte Nukleolen handelt. 

Das Protoplasma erscheint stellenweise fein granular. Sehr 
haiutig sind die Mitosen namentlich im Kopfmesenchym. Zur 
Teilung rundet sich die Zelle meist ab (Fig. 1), so dass sie frei 
zm liegen scheint oder doch héchstens durch einen oder zwei 
feinste Fortsatze noch mit ihrer Umgebung verbunden_ bleibt: 
dies gilt nicht nur fiir die Phase der Metakinese, sondern man 
tindet nicht selten auch freie Zellen im Knauelstadium. Ausser- 
dem fallen die sich teilenden Zellen durch ihre Grésse auf. Freie 
Zellen mit ruhendem Kern sind noch nirgends zu finden. Die 
Gefasse sind sehr zahlreich vorhanden, doch wie immer im 
Mesenchym ist es schwer, iiberall eine deutlich geschlossene 
endotheliale Wand fiir sie festzustellen. 

Bei dem nichsten 12 Tage alten, 6 mm langen Embrvo 
sind die Zellen des Mesenchyms schon sehr viel weiter aus- 
einander geriickt (Fig. 2), so dass ihre Ausliufer haufig sehr diinn 
und fein ausgezogen erscheinen; die Form der Zellen ist éfter 
spindelig mit zwei bis drei starkeren, sich dann in feinere Aste 
auflésenden Fortsitzen; die Form der Kerne ist derjenigen der 
Zelle angepasst (Fig. | und 2): beziiglich ihrer Struktur hat sich 
nichts geindert. Dagegen ist interessant, dass im Protoplasma 
eine schaumig wabige Struktur sich deutlicher auspragt wie 
triiher und dass man nicht selten richtige Vakuolen von ver- 
schiedener Grésse antreftfen kann (Fig. 2). Dies ist ein Zeichen 
dafiir, dass neben dem passiven Gedehntwerden durch die Aus- 
bildung einer reichlicheren Menge von  Intercellularfliissigkeit 
schon im Innern des Syneytiums jener aktive Prozess begonnen 
hat. der dureh Verschiebung protoplasmatischer Zellbestandteile 
zur Loslésung einzelner Zellen aus dem syneytialen Verband 
fiihrt (Fig. 2). In der Tat kann man im Mesenchym dieses 
Embryo, wenn auch noch sehr spirlich, freie echte Wanderzellen 
finden. Sie fallen auf durch ihre dunklere Farbung, die zwar 
vorwiegend das Protoplasma betrifit, doch ist auch der Kern 
chromatinreicher und kleiner als der der sternformigen Mutter- 
zellen. Die Kernstruktur sowie die Zahl und Grésse der Nukleolen 
ist die gleiche geblieben; meist liegt der Kern etwas exzentrisch 
in dem rundlichen Protoplasmaleib, und zeigt sich sogar hie und 
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da schon nierenformig eingedellt, manchmal enthilt das Proto- 
plasma feine blaue (Azur II-Eosinfarbung) Granulationen, doch 
glaube ich nicht, dass es sich dabei schon um die Ausbildung 
spezitischer Kérnchen bandelt, da diese besonders in den_ sich 
teilenden Zellen deutlich hervortreten und auch im Protoplasma 
von Mesenchym- und Epithelzellen zu sehen sind, in letzterem 
allerdings meist in etwas gréberer Form. Maximow (190%) 
hat ebenfalls solche Kérnchen beschrieben: er halt sie fiir in 
den Zellen angehiufte Sekretionsprodukte, da sie fast niemals 
mit Degenerationserscheinungen verkniipft sind. 

Man findet allerdings keine direkten Zerfallsprodukte von 
Zellen: dennoch moéchte ich die Kérnechenproduktion nicht als 
einen aktiven Produktionsvorgang in der Zelle auffassen, sondern 
héchstens als eine im geeigneten Moment fixierte Phase ihrer 
Stotiwechseltatigkeit ohne bestimmte Beziehung zu_ spezifischen 
stotfen. Vielleicht bezeichnen sie eher eine abnorme Titigkeit 
der Zellen, gerade weil man sie nur an cireumscripten, aber 
ganz unbestimmten Stellen findet. Bei einem 5.4 mm_ langen, 
10 Tage alten Embryo, bei welchem die Thymusplakode ange- 
deutet war, fanden sich in und unter dem Kiementaschenepithel 
ihnliche Kornehen (blaurot bei Hamatoxylin-Eosin-Orange G- 
Farbung) in sehr grosser Zahl und wechselnder Grosse. Einzelne 
Kerne des Epithels und des Mesenchyms waren auffallend dunkel 
gefirbt, erwiesen sich aber sonst in ihrer Struktur unverandert. 
Ahnliche, allerdings weniger ausgedehnte Stellen fand ich noch 
ofter, wenn auch nicht regelmassig vor. 

In einer soeben erschienenen Arbeit beschreibt H. Rabl 
(1913) ahnliche Einschliisse in und unter dem Kiementaschen- 
epithel. Da er solehe auch zwischen den Zellen findet, schliesst 
er, .dass sie Anhiufungen von Exkretionsstoffen darstellen, die, 
wenn sie nicht eliminiert werden, einen schiddigenden Einfluss 
auf die Zellen auszuiiben vermégen*. In der Bursa Fabricii der 
Vogel sind von vy. Schumacher (1904) ebenfalls derartige 
Kornehen beschrieben und den ,tingiblen Koérperchen* von 
Flemming gleichgestellt worden. 

Sucht man nun nach den Kiemenspalten und ihren Deri- 
vaten, so ist man tiberrascht, nur einen sehr gevingen Fortschritt 
zu tinden. Der Mandibular- und der Hyoidbogen haben sich 
weiter vorgeschoben, so dass der 3. und 4. Bogen in die Tiefe 
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verlegt erscheinen und ein deutlicher Sinus praecervicalis aus- 
gebildet ist. Der entodermale Anteil des Schlundtaschenepithels 
ist iiberall mehrsehichtig, zeigt aber noch nirgends Verschieden- 
heiten in der Struktur, welche schon jetzt eine Abgrenzung des 
Bezirkes der spiter daraus entstehenden Organe ermdglichen 
wiirden. Ventromedian am Schlunde, etwa in der Héhe des Hyoid- 
bogens, findet sich eine seichte Aushéhlung, die spitere mediale 
Thvreoidea-Anlage, und vom ventrolateralen Teile der 3. Tasehe 
geht ein Divertikel nach kaudal und etwas medial. ziemlich 
genau dem Verlauf der Branchialarterie folgend, bis es am 
Truncus arteriosus endigt. Dies ist die erste Anlage der Thymus. 
Sie umfasst rechts sechs, links nur fiinf Schnitte (Dicke 10 4), 
ist also sehr kurz und zeigt ein feines Lumen. Die epitheliale 
Wandung ist durch nichts von der des iibrigen Schlundes ver- 
schieden: denn die scholligen Einschliisse, die man hier in den 
Epithelzellen manchmal sieht, sind fiir das itibrige Entoderm 
bereits oben beschrieben und selbst von einer rascheren Zell- 
proliferation kann kaum die Rede sein, da Teilungstiguren durch- 
aus nicht hiutiger sind, als im tibrigen Pharynxepithel. Beziiglich 
der Mitosen méchte ich bemerken, dass dieselben in dem jungen 
Epithel hier durchaus nicht auf die basale Schicht beschrankt 
sind, sondern ebenso hiufig an der Obertfliche und in den Mittel- 
schichten vorkommen. 

Irgendwelehe Beziehungen zum umgebenden Gewebe fehlen 
natiirlich vollstandig. 

Wenn man nun auch in unmittelbarer Nahe der Thymus- 
anlage selbst noch nicht das Auftreten von Wanderzellen konstatieren 
kann, so darf man dem Mesenchym die Fibigkeit, auch an dieser 
stelle solche zu liefern, doch nicht mehr absprechen. sobald man 
den Vorgang schon an anderen Stellen beobachtet hat. Wir 
kennen ja das auslésende Moment nicht, das zur Lymphocyten- 
lieferung im Mesenchym fiihrt, wir kénnen nur den Zeitpunkt 
ihres ersten Auftretens feststellen,’) das ist zu einer Zeit, wo die 


') Es ist hier nur das im embryonalen Kérper betindliche Mesenchym- 
gewebe gemeint; in der Dottersackwand findet man selbstverstindlich neben 
Erythroplasten schon massenhaft grosse und kleine Lymphocyten und von 
hier aus sind sie auch bereits in die Gefiisse eingeschwemmt worden, aller- 
dings in noch sehr geringer Zahl. Sie sind morphologisch den Lymphocyten 
aus dem Mesenchym absolut gleich (vgl. Fig.2a und b». 
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Leber als blutbildendes Organ noch nicht in Betracht kommt 
und Milz und Lymphtollikel noch gar nicht existieren. Damit fallt 
auch die Anschauung Beards, welecher die Thymus bei 
Selachiern als erste und alleinige Quelle der Lymphoeyten (aller 
weissen Blutzellen iiberhaupt) hinstellt und dies auch fiir die 
anderen Klassen der Vertebraten geltend machen will. Ubrigens 
haben schon Hammar und Maximow gezeigt, dass auch bei 
Selachiern im Mesenchym friher Lymphoeyten zu finden sind, als 
sie in der Thymusanlage auftreten, mag man sie nun als ein- 
gewandert oder in loco entstanden autfassen. 

Bell (1906) hat bei Schweineembryonen die Lymphoeyten 
zuerst in der Thymus selbst und erst spater auch ausserhalb 
derselben gefunden; er sieht darin eine Stiitze fiir die Trans- 
formationstheorie, doch gibt er selbst zu, auf die anderen lymphoiden 
Organe gar keine Riicksicht genommen zu haben: es fehlt also 
der Beweis fiir seine Lehre. 

Ist die Thymus erst angelegt. so schreitet ihre weitere Ent- 
wicklung rasch fort. Bei einem nur ca. 12 Stunden ilteren, mm 
langen (allerdings sehr stark gekriimmten) Embryo ist das vorher 
beschriebene Divertikel bereits vom Mutterboden losgelést und 
zu einem ziemlich langen Strang ausgewachsen, der von dem 
Ganglion des Vagus entlang der dritten Branehialarterie bis zum 
Truneus arteriosus herabreicht und in seinem unteren Teil etwas 
dicker erscheint als im oberen. Die Halsbucht hat sich zu dem 
luctus praecervicalis verengt, dessen blindes aufgetriebenes Ende 
als Vesicula praecervicalis in die Thefe versenkt ist. In diesem 
Stadium liegt sie dem oberen Thymusende noch sehr nahe: sie 
entfernt sich aber im weiteren immer mehr vou ihm und kommt, 
einer raschen Atrophie verfallend, beim Kaninchen weder fiir die 
Bildung der Thymus noch der Parathyreoidea in Betracht (vel. 
Hanson, 1912). Maximow irrt also, wenn er sie im Thymus- 
gewebe aufgehen lisst. Doch scheint dies bei anderen Saugern 
vorzukommen, wie sich aus den Untersuchungen von RKubens 
(1912) am Meerschweinchen ergibt. 

Der seitliche Epithelstrang selbst zeigt bereits einen gewissen 
Grad yon Differenzierung. In dem grésseren caudalen Teil ist 
das Lumen meist noch vorhanden, wenigstens virtuell durch die 
Stellung der Zellen angedeutet: meist liegt es schon etwas 
exzentriseh und zwar mehr nach medial verschoben, so dass sich 
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nach der Seite hin ein starkeres Wachstum geltend macht. Die 
Zellen selbst) zeigen, was ihre Form, Grésse und Struktur an- 
belangt. vollstindige Uhbereinstimmung mit denen des 
Pharvnxepithels. Zellgrenzen sind nur schlecht zu sehen, vielleicht 
iiberhaupt nicht immer vorhanden. 

Etwas anders verhalt sich der am meisten cranial gelegene 
Teil, doch méchte ich bemerken, dass bei gew6hnlicher Hamatoxylin- 
Kosin-Farbung ein Untersehied gegen die Thymus kaum zu sehen 
ist. héchstens in der Grosse der Zellen, aber sicherlich nicht so 
deutlich als Hanson ihn abbildet. Die Zellen der Parathvreoidea- 
anlage, denn um diese handelt es sich hier. sind etwas kleiner; 
nach Pasini farben sich die Kerne intensiver rot als die der 
Thymusanlage. mit Panchrom erscheint das Protoplasma mehr 
rotlichviolett. Mit Methylgriin-?’vronin bleiben die Zellen im 
ganzen etwas heller. Die Anlagen beider Organe greifen ineinander 
liber. wie dies Hanson beschrieben hat. Die detinitive Trennung 
erfolgt erst viel spiter. sobald die Atrophie des Cervikalteils der 
Thymus beginnt und selbst dann bleibt ein diinner epithelialer 
Strang als Verbindungsbriicke zwischen beiden Organen lange 
erhalten. Darin liegt vielleicht ein Hinweis auf eine engere phylo- 
genetische Verwandtschaft beider Organe, denn so merkwiirdig 
dies vielleicht auf den ersten Blick scheinen mag, so zeigt doch 
die Varathyreoidea im Aufbau und der Verwendung ihrer 
Gewebe mehr Alnlichkeit mit der Thymus als mit der Schild- 
driise. 

Fiir die Chelonier hat erst kiirzlich P. Aimeée (1911 und 
1912) auf engere Beziehungen zwischen beiden Organen hin- 
gewiesen: es soll hier nimlich nach der alljihrlichen, durch die 
Jahreszeit bedingten Involution der Thymus die Regeneration 
des Organs anf Kosten der Parathyreoidea erfolgen. Bedenkt man 
die enge genetische Zusammengehdérigkeit, so hat dieser Befund 
nichts Befremdendes mehr und es wiire interessant. zu erfahren, 
ob sich ahnliche Verhiltnisse auch bei anderen Poikilothermen 
aufdecken lassen, deren Thymus alljabrlich einer physiologischen 
Evolution und Involution anheimfiallt. 

Von anderer Seite werden dagegen genetische und physio- 
logische Beziehungen zwischen Parathyreoidea und Thyreoidea in 
den Vordergrund gestellt (Halpenny und Thompson, 1909), 
die auch morphologisch zum Ausdruck kommen sollen. 
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Die histologische Ditferenzierung der Parathyreoidea erfolgt 
viel rascher als die der Thymus, wenigstens beim Kaninchen. 
Obwohl beide Organe dann anscheinend nichts mehr miteinander 
zu tun haben, modchte ich iiber die Parathyreoidea ein paar Worte 
antiigen, da sie sehr interessante Wachstumsverhaltnisse darbietet. 
Schon in ganz jungen Stadien, wo noch kaum ein Untersehied im 
Bau des Epithels festzustellen ist, fallt die viel bessere Gefiiss- 
versorgung des Epithelkérperchens aut gegeniiber der der Thymus- 
anlage (Fig. 3a und 3b). Wahrend letztere in relativ weiten 
Abstinden von weiten diinnwandigen, unregelmissig angeordneten 
Giefassen umgeben ist, die caudalwirts ihren Abfluss gegen die 
Vena jugularis zu haben, ist ersteres von einem sehr dichten 
kapillaren Plexus umspannt, der sowohl mit der Carotis als aueh 
mit der Jugularis mehrfach in Verbindung steht. Dies wird in 
den nichstfolgenden Stadien noch auffailliger; denn wahrend die 
Thymus noch lange gefisslos bleibt, wachsen die Epithelien der 
Parathyreoidea zwischen den Kapillaren weiter, so dass bei 
Embryonen yon 13—14 Tagen (10--12 mm Linge) das ganze 
Organ aus einem Netz diinner solider Epithelbalken  bestebt, 
zwischen welchen die Kapillaren verlaufen (Fig. 3a). Die Gefasse 
liegen mit ihrer endothelialen Wand den Epithelzellen direkt an ; 
hautig ist die Gefasswand auf dem Schnitt iiberhaupt nicht zu 
sehen. Die Epithelzellen sind gleichmissig polygonal, gegeneinander 
abgeplattet. kaum kleiner als die der Thymus. Sie firben sich 
im allgemeinen etwas heller, zeigen aber den gleichen wabig 
reticularen Bau ihres Protoplasmas. Lhre Anordnung ist unregel- 
massig, d. he man kann sehr bald nieht mehr die urspriingliche 
um ein zentrales Lumen angeordnete Stellung erkennen, was bei 
der Thymus noch sehr lange gelingt, selbst wenn das wirkliche 
Lumen lingst schon geschwunden ist. Eine eigentliche Membrana 
propria tehlt, ebenso wie im fertigen Organ. Doch sind die 
schmalen Epithelbalken nach aussen durch eine seharfe, aber 
iiusserst feine, sich dunkel farbende Linie abgegrenzt (Fig. 3a), 
die ich nicht als ein Produkt der Unterlagszellen ansprechen, 
sondern als den Epithelzellen selbst zugehérig erachten mdéchte, 
etwa in der Art eines feinen Oberflichenhautchens. Gegeneinander 
selbst sind die Epithelzellen schlecht abgesetzt, obwohl man nicht 
eigentlich von einem Syneytium reden kann, da man doch hin 
und wieder Zellgrenzen sieht und die einzelnen Zellterritorien 
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sich auch in der Farbung des Protoplasmas kundgeben. In 
Teilung betindliche Zellen sind immer scharf abgegrenzt. 

Sehr bald macht sich beim Epithelkérperchen schon eine 
gewisse Auflockerung des epithelialen Verbandes der Zellen geltend, 
was vielleicht mit dem raschen Wachstum und dem friihzeitigen 
Findringen der Gefisse zusammenhingt. Gerade hier lisst sich 
die besondere Gestaltung der Epithelformation gut beobachten, 
die aus wenigen (nur zwei bis drei) Schichten bestehende epitheliale 
Wand wiechst rascher als ihre Umgebung und ist daher zuniichst 
gezwungen, sich einzutalten. Auf diese Weise gelangt das kapillaren- 
haltige Mesenchym zwischen die Epithellager. Nun ist aber der 
weiteren Ausdehnung der letzteren nach den Seiten hin eine 
Girenze gesetzt durch ihre Lage zwischen der Carotis und Jugularis: 
die Epithelfalten werden daher bei weiterem Wachstum zuerst 
gegeneinander gedriickt sehliesslich beginnen sie sich ein- 
zurollen, sich nach innen weiter zu entfalten und zum Teil mit- 
einander zu verkleben. Die hierdurch entstehenden, ganz 
charakteristischen Bilder sind auf Texttig. 1 in schematiseher Form 


Cre 


Fig. 1. 


veranschanlicht. Man sieht, wie das Mesenchym formlich in das 
Innere des Organs hineingewilzt wird.') Etwas weiter caudal hat 
diese eigentiimliche Formation aufgehért: wir finden nur noch 
eine diinne geschlossene Zellschicht, welche, entsprechend dem 
Parathvreoideastrang von Hanson, den caudalen Ausliufer der 


') Val. Prenant (1804): Les travées ¢pithéliales s'appliquent les 
unes contre les autres ou se replient sur elles-mémes.~ 
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Parathyreoidea und den cervikalen Thymuskopf und Hals_ ein- 
schliesst, konzentrisch um ein grosseres Gefiiss gelagert. Gerade 
dieses Gefiiss, dessen diinne Wand bei einigermassen  praller 
Fiillung nicht mehr zu erkennen ist, scheint sehr auffillig mitten 
im Epithel gelegen. 

Da ich es bei drei Embryonen desselben Wurtes beiderseits 
wohl entwickelt und bei einem vierten wenigstens angedeutet 
fand, habe ich versucht, Parathvreoidea und Thymus mitsamt 
den anliegenden Gefissen zu rekonstruieren. 


ph 


Aorta 
Fig. 2. Rekonstruktion nach einem 13 Tage alten 9.8 mm langen Kaninchen- 


embryo. Vergrésserung des Modells 100mal. Abbildung verkleinert. ph 
Pharynx; car == Carotis; X = Vagus: Vj Vena jugularis: pth 
Parathyreoideaanlage ; th Thymusanlage. 


Das Entwicklungsstadium (Texttig. 2) ist etwas jiinger als 
das der Fig. 4 von Hanson zugrnunde gelegte. Die Knospen- 
bildung ist stirker ausgepragt als Hanson sie abbildet, namentlich 
im oberen der Parathyvreoidea entsprechenden Teil ist es unmoglich, 
alle Feinheiten der Obertliche herauszumodellieren. Die Verdickung 
des caudalen Endes, der spiteren Brustthymus, tritt von vorne 
gesehen nicht so deutlich hervor, da sie in dorsoventraler Richtung 
am ausgepriigtesten ist. Dagegen ist die ventromediale Abknickung 
des unteren Thymusendes (Hammars Aortenkriimmung) sel aus- 
gesprochen. Die dem Aortenbogen zugekehrte Seite zeigt wenig 
Vorwélbungen (vergl. die Fig. 5b, die einen Schnitt dieser Serie 
darstellt). Die Grenze zwischen Parathyreoidea und Thymus ist 
noch nicht immer mit Sicherheit zu bestimmen: sie entspricht 
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ungefahr der in Textfig. 5 eingezeichneten schwarzen Linie. Die 
roten Felder bezeichnen den Verlauf der dem Organ eng an- 
liegenden Gefisse. Es sind weite Endothelroéhren. Gelingt es. 


~ 


Fig. 3. Die punktierte Linie gibt die Lage der Thyreoidea an. 


ihren Zusammenhang mit einem = grésseren Gefiss festzustellen 
und dies weiter zu verfolgen, so ftindet man am hautigsten Be- 
ziehungen zur Vena jugularis; ausgesprochene Arterien fehlen 
hier tiberhaupt noch. Erst bei wenige Tage alteren Embryonen 
(Textftig. 5) war es mir einen arteriellen Zutluss zu 
finden, der sich in einem kleinen paarigen. fast median gelegenen 
Giefiiss bis zum Aortenbogen verfolgen liess. Da die Blutversorgung 
der Thymus beim heranwachsenden 
Kaninchen nichts mehr mit der Ca- 
rotis und Jugularis zu tun hat, ent- 
sprechend der Lageverinderung des 
Organs, so ist klar, dass wahrend 
der Entwicklung hier noch weitgehende 
Verschiebungen  statthaben  miissen. 
Durehschneidet man den in 
Texttig. 2 abgebildeten linken Para- 
thvreoideathymusstrang, so erhalt man 
das in Texttig. 4 wiedergegebene Bild. 
Der Hohlraum im Innern stellt nicht 
etwa das urspriingliche Lumen dar, 
sondern das oben erwahnte zentrale Fig. 4. 
Gefiss. Cranial lost sich dasselbe 
in das zwischen den Epithelbailkehen der Paratlivreoidea gelegene 
Kapillarnetz auf; caudal endigt es meist blind, indem es noch 
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in den Thymusteil hinabreicht; nur zweimal fand ich einen sehr 
engen Abftluss nach aussen, der aber nicht ganz dem caudalen Ende 
entsprach, sondern etwas héher oben die Epithelschicht durchbrach. 

Uber die Bedeutung dieses auffallend weiten, merkwiirdig 
gelegenen Gefasses vermag ich nichts auszusagen;: oflenbar handelt 
es sich nur um eine ganz voriibergehende, der Parathyreoidea 
zugehorige Bildung, denn schon bei 14 Tage alten Embrvonen 
ist es nicht mehr konstant zu finden, jedenfalls sehr viel enger 
geworden und noch spiter fehlt es iiberhaupt. Gleichzeitig er- 
scheint aber auch der beide Organe verbindende  indifferente 
Epithelstrang sehr reduziert, so dass vielleicht an einen 
Zusammenhang des Gefisses mit der Resorption dieser Epithel- 
partien denken diirfte. Morphologische Beweise daftir sind jedoch 
nicht zu erbringen. 

Kehren wir nunmehr zu der Thymus zuriick. Das nichste 
mir zur Verfiigung stehende Stadium stammt aus einem 9.5 mm 
langen, 13 Tage alten Embrvo, nur wenig ilter als der, welcher 
der Rekonstruktionstigur (Texttig. 2) entspricht. Es zeigt die 
Form der Thymus wenig verindert: der craniolaterale Teil ist 
zu einem etwas kingeren kompakten Strang ausgezogen, der 
zwischen Jugularis, Vagus und Carotis verliuft und sich als 
Cervikalteil erweist, wihrend das caudale der Carotis (bezw. 
Aorta) anliegende Ende des Stranges schon ziemlich verdickt 
erscheint und bereits flache Erhebungen aufweist. welche die 
spitere Wachstumszone anzeigen. Das Lumen im Innern_ ist 
stellenweise noch erhalten, doch tindet man es meist schon stark 
exzentrisch liegend. Die Gefisse gehen selten bis dicht an das 
Organ heran. Trotz der zahlreichen Mitosen im Innern des 
Organs hat eine histologische Umwandlung noch nicht begonnen: 
die Zellen sind mehr zylindrisch als kubiseh. radiir um = das 
Lumen angeordnet; selbst wo dieses nicht mehr vorhanden ist, 
kann man aus der Stellung der Kerne seine urspriingliche Lage 
noch erkennen. Die Mitosen liegen unregelmissig verteilt und 
zwar findet man sie ebenso im Cervikalstrang als im 
dickeren Brustteil, ein Beweis dafiir, dass das Wachstum der 
Thymus noch in allen Teilen gleichwertig ist und nur in dem 
einen Fall mehr in die Linge. im anderen mehr in die Breite 
geht. Dies hingt mit der Streckung des Halses und der dadurch 
bedingten Lageverinderung des Organs zusammen. 
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Die weitere Verainderung, soweit die dussere Form in Betracht 
kommt, ergibt sich am besten aus der Fig. 22, die einem 14 Tage 
alten Embryo entspricht. Die Knospenbildung im Brustteil tritt 
hier auffalliger hervor. Diese Epithelwucherungen, wenn man 
sie als solehe bezeichnen darf, sind aber noch sehr flach und 
mehr dureh kleine Wachstumsverschiebungen im Innern = des 
Organs bedingt, als durch lebhafte Proliferation nach aussen. 
Dementsprechend konnen wir auch nicht erwarten, auf dem 
schnittbild tief einschneidende Bindegewebssepten zu finden. Das 
Epithel als solches ist ganz unverindert, alle Zellen sehen ein- 
ander gleich, was Farbung und Struktur anbelangt. Nur wenn 
eine Zelle sich in Teilung befindet, erscheint ihr VProtoplasma 
heller (Fig. 3b). Im iibrigen unterscheiden sich die Mitosen in 
nichts von denen der Parathyreoidea sowie von denen des Mesen- 
chyms. In allen Fallen stellen die Chromosomen lange. schlanke 
stibchen dar, die sich zu einem schénen Stern zusammenordnen, 
ohne jede Verklumpungserscheinung. Eine ausgesprochene Mem- 
brana propria als Grenze nach aussen fehlt auch hier, doch ist 
die feine Grenzlinie gegen das Bindewebe im ganzen_ schirfer 
als bei der Parathyreoidea. 

Betrachtet man die flachen Epithelvorwolbungen genau, so 
tindet man bereits, dass hier das Wachstum nicht mehr gleich- 
miissig zentrifugal nach allen Seiten erfolgt, sondern es macht 
sich héutig ein Vorsehub nach eimer die Obertiiche des Organs 
tangential tretfenden Richtung geltend.  Dadurch werden zwei 
Vorginge eingeleitet: einmal wird der weiteren Verzweigung der 
primitiven Epithelknospen Vorschub geleistet, die nun rasch grosse 
Dimensionen annimmt, und fernerhin wird ein Prozess angedeutet,. 
den wir bereits bei der Parathyreoidea beobachtet haben, namlich 
ein langsam fortschreitendes Wachstum, nicht nur in zentrifugaler 
Richtung, sondern auch parallel der Obertliche des Organs, gleich- 
sum im Kreise herum, was fiir das Verstandnis der weiteren Form- 
bildung von grosser Wichtigkeit ist. In den niehsten Stadien 
machen sich auch bereits die ersten Anzeichen der histologischen 
Umwandlung des Organs geltend, die im folgenden Kapitel be- 
sprochen werden sollen. 

Texttig. 5 zeigt die Aussere Form der Thymus eines 16 tagigen 
14.7 mm langen Kaninchenembryos: die Knospenbildung im Brust- 
teil ist sehr ausgeprigt und dementsprechend schneiden breite 
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Dindegewebssepten jetzt tief in das Organ ein. Wo zwei Epithel- 
knospen zusammenstossen, kénnen sie wieder miteinander ver- 
wachsen, so dass Strassen von gefiassfiihrendem Bindegewebe jetzt 
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Fig. 5. Rekonstruktion nach einem 16 Tage alten 14,7 mm langen Kaninchen- 

embryo. Vergrésserung des Modells 100mal. Abbildung verkleinert. oe = 

Gsophagus: Caretis dextra: eth cervikaler, th th thorakaler 

Abschnitt der Thymus. Bei x ist der Cervikalteil der linken Thymus ab- 
veschnitten. 


mitten durch das Organ zu gehen scheinen: eine eigentliche 
Abtrennung von Epithelpartien durch Bindegewebe findet jedoch 
nicht statt. 

Zu der eigentlichen Organogenese bleibt nicht mehr viel 
hinzuzutiigen. Der Cervikalteil macht zwar noch einen Ansatz 
zur Knospenbildung, wie aus der ‘Textfig. 5 hervorgeht, doch bleibt 
er Zeit seines Bestehens rein epithelial. Bei einem Embryo von 
18 ‘Tagen ist er nurmehr als diinner Strang erhalten, nach 20 Tagen 
ist er, wenigstens makroskopiseh. verschwunden. 

Die beiden Brustabschnitte dagegen wachsen machtig gegen- 
einander zu. Sie kommen mit der Umbildung der grossen Gefass- 
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stimme vor den Aortenbogen zu liegen und behalten diese Lage 
dauernd bei. Caudal erreichen sie den Herzbeutel schon sehr 
friihzeitig, werden aber erst durch die weitere Ausgestaltung der 
Lungen und die damit verbundene Ausdehnung der Vlenrahollen 
in den ventralen Teil des Mediastinums zusammendringt. Bei 
Embrvonen von 20 Tagen ist die definitive Form erreicht und 
wenigstens am fixierten Objekt das Organ leicht herauszupraparieren. 


2 Umwandlung und histogenetische Differenzierung. 
a) Veranderungen am Epithel. 

Fir Maximow ist das Auftreten der ersten Lymphoeyten 
inder Thymusanlage der wichtigste Vorgang fiir die Ausgestaltung 
des Parenchyms und mit dem Nachweis ihrer Eimwanderung aus 
dem umgebenden Mesenchym gelten ihm die fiir die Histiogenese 
der Thymus in Betracht kommenden Fragen eigentlich als erledigt. 
Daher betrachtet er auch das Thymusreticulum nicht als primar 
entstanden, sondern sekundir, als einfache mechanische Folge 
der Lymphoeyteninvasion™. 

Sicherlich spielt dieser Prozess fiir die Genese des Organs 
eine bedeutende Rolle: aber ebensowenig diirfen andere Vorgange 
unterschatzt werden, welche der Lymphoeytenintiltration voran- 
gehend ihr den Boden bereiten, nimlich die Verainderungen am 
Epithel und andererseits die erst durch dieselbe gegebene Mog- 
lichkeit der Mitbeteiligung des Mesenchyms und der Gefisse, wie 
sie uns aus der fertigen Thymus bekannt sind und wie sie in 
dieser Weise keinem der anderen lympho-epithelialen Organe mehr 
zukommen. Die Durehwanderung des Epithels allein ist fiir die 
Thymus sicherlich nicht das einzig massgebende. 

Die histologische Differenzierung ist immer am = caudalen 
Ende der Thymus am weitesten fortgeschritten: Maximow und 
andere haben dies bereits beschrieben. Daher kann man, wenn 
man einmal tiber die einzelnen Stadien der fortsehreitenden 
Entwicklung tiberhaupt orientiert ist. dieselben fast alle an einem 
einzigen Organ untersuchen. Der diinne epitheliale Strang. welcher 
die definitive Thymus noch lange mit der Parathvreoidea verbindet, 
macht die Iwinphoide Umwandlung nicht mit. Er kommt daher 
bei der weiteren Besprechung nicht mehr in Betracht. 

Die ersten Verainderungen am Epithel lassen sich schon bei 
14 Tage alten ca. 10 mm langen Embrvonen nachweisen: aller- 
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dings nicht regelmissig. Sie treten immer da zuerst auf, wo man 
bald danach die ersten Wanderzellen findet, d. h. in den zentralen 
Partien des Organs; die Entwicklung geht zunaechst also von innen 
nach aussen. Wenn man einen Sehnitt durch die Thymusgegend 
aus einem ca. 14 Tage alten Embrvo bei schwacher Vergrésserung 
betrachtet, so fallt die hellere Farbung im Innern des Organs 
auf (Fig. 22), die fast den Eindruck erweckt, als habe schon eine 
Trennung in Mark und Rinde stattgefunden. Die Untersuchung 
mittels der Immersion lehrt aber sofort, dass es sich nur um 
Besonderheiten in der Struktur des Epithels handelt, die wir im 
folgenden beschreiben wollen. Die Form der Zellen ist in den 
Randpartien linglich zylindrisch; sie stehen sehr dicht gedrangt. 
hiintig miteinander verkeilt, so dass die Zellgrenzen oft schlecht 
zu sehen sind. Nach der Mitte zu werden sie mehr polygonal 
und an Stellen, wo das Epithel sehr dick ist, platten sie sich 
tormlich ab, so dass man an einzelnen Stellen ein geschichtetes 
Plattenepithel vor sich zu haben glaubt (Fig. 19). Auch die Zell- 
grosse nimmt umgekehrt wie in der fertigen Thymus nach innen 
zu ab. doch gebe ich zu, dass diese Abnahme vielleicht nur eine 
scheinbare ist. da der sich der Zellform anpassende Kern am 
Rande leicht in seinem lingsten Durchmesser getrotfen und daher 
grosser erscheint als die weiter auseinander liegenden mehr 
rundlichen Kerne der Mitte: Zellgrenzen sind hier nicht eigentliel 
wahrzunelimen, doch sind die einzelnen Zellterritorien hier leichter 
abzuschatzen, da zwischen ihnen feine Spalt- und Hohlraum- 
bildungen auftreten, auf welehe wir noch zuriickkommen werden. 
Die Kerne sind hell und saftig, mit einer feinen Membran versehen. 
die manchinal stirker hervortritt uid dann dem Kern ein dunkleres 
Aussehen verleiht. Hier ist auch meist das Chromatin in gréberen 
Ziigen angeordnet, wihrend es fiir gewOhnlich in feinsten Kornchen 
gleicimissig verteilt erscheint. Die Erfahrung lehrt. dass die 
dunkleren Kerne vor kurzer Zeit eine Teilung durehgemacht 
haben, von welcher sie noch nicht véllig erholt sind. Dafiir sprieht. 
dass man sie selten einzeln findet und dass sie an Grésse hinter 
den iibrigen Zellkernen zuriickstehen. Jeder Kern besitzt ein 
bis zwei verschieden grosse Nukleolen, 

Die Mitosen sind iiber den ganzen, Schnitt verteilt. Sie 
finden sich nieht nur in der Nahe des alten Lumens. wie Maximow 
es beschreibt. wenn sie auch hier etwas hautiger zu treffen sind. 
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Protoplasma fillt als heller, gegen die Umgebung gut abgegrenzter 
Hof heraus (Fig. 17 und 19): die Chromosomen sind Jang und 
schlank, meist stark gekriimmt: auch Polkérper und Spindel sind 
bei den gewodhnlichen Firbungen meist deutlich zu sehen. Ich 
mochte gleich hier bemerken, dass die Karvokinetischen Figuren 
des Mesenchyms dasselbe Bild zeigen; verklumpte Mitosen mit 
kurzen plumpen Chromosomen tindet man in jugendlichen Stadien 
nirgends (Fig. 1, 26, 6, 17), auch nicht in den grossen Lymphoeyten 
des strémenden Blutes. 

Am interessantesten ist das Verhalten des Protoplasmas : 
hier werden wir auch die eigentlichen Verdinderungen zu erwarten 
haben. An den zylindrischen Zellen der basalen Sehicht ist es 
dasselbe geblieben, wie in der fritheren Epithelknospe : fein schaumig 
wabig, mit einer gewissen Neigung, sauere Farbstoffe aufzunelmen, 
ohne ausgesprochene Vakuolen umgibt es in nicht allzu dicker Schicht 
die einzelnen Kerne. Gegen das umliegende Gewebe ist es scharf 
abgesetzt durch einen feinen, aber ganz deutlichen Saum, der 
sich nach den Methoden yon Mallory und Pasini blau farbt, 
aber nicht als eigentliche Membrana propria aufgefasst werden 
kann. In den Tiefen der einschneidenden Bindegewebspapillen 
wird er meist undeutlich und geht spiter ganz verloren (Fig. 17, 
Is, 25). In etwas alteren Stadien (wo die lymphoide Umwandlung 
schon in vollem Gange ist) ist es mir gelungen, mit den oben 
genanuten Methoden in den basalen Epithelzellen feinste Faserchen 
darzustellen, die am Rand der Zellen verlaufend, senkrecht gegen 
die Basis gerichtet sind (Fig. 4). 

Anders verhalt sich das Protoplasma im Innern des Organs. 
Das hellere Aussehen wird nicht etwa verursacht durch eine 
weniger ausgesprochene Chromophilie, sondern durch eine merk- 
wiirdige Auflosung des Epithels (Fig. 23), die auf den ersten Blick 
den Gedanken an Degeneration wachruft. Erst wenn man die 
Erscheinung zeitlich vor- und riickwirts verfolgt, wird einem das 
Bild klar und verstandlich. Die schon in der Wabenstruktur des 
Plasmas gegebenen kleinen Hohlriume erweitern sich zum Teil 
zu Vakuolen, die ihrerseits wieder grésseren Hohlriumen 
zusammentliessen, so dass manchmal férmliche Spalten zwischen 
den Zellen entstehen. Der Prozess erfolgt jedoch nicht so regel- 
miissig, wie ihn Mollier tiir die Entstehung der Saftliicken im 
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Tonsillenepithel beschrieben hat. sondern die Vakuolen sind nicht 
gleichmissig gross und ausserdem ist ihre Lage zum Kern eine 
sehr wechselnde. Wir haben es hier eben nicht mehr mit einem 
geordneten epithelialen Zellverband zu tun. Gleichzeitig verliert 
das Protoplasma seine gleichmassige Diehte: es firbt sich an 
einzelnen Stellen dunkler als an anderen und arbeitet hin und 
wieder feine tibrillire Strukturen heraus, die aber ebenfalls. was 
Zeit und Ort ihres Auftretens betrifft, durchaus keine Regel- 
miissigkeit darbieten. Nun ist eigentlich das epitheliale Reticulum 
fertig und zur Aufnahme der Lymphocyten vorbereitet (Fig. 23), 
(vel. auch Fig. 15, 144), 19), nur sind die Maschen des Netzes 
im Vergleich zu spiter noch sehr klein, so dass man bei der 
Betrachtung im Schnitt eher den Eindruck hat. eine siebartig 
durchlocherte Platte vor sich zu haben, als ein nach drei Dimen- 
sionen verspanntes System protoplasmatischer Ziige. Maximow 
hat dieses Bild sicher auch schon gesehen, da er von der Vakuoli- 
sierung des Epithels spricht: er fasst sie aber, wie gesagt. nur 
als Folge der Lymphoeyteninvasion auf. Und dennoch ist sie. wie 
man sich leicht iberzeugen kann, vorhanden, noch ehe eine einzige 
fremde Zelle in der Thymus auftritt. Daher werde ich viel eher 
zu der Annahme gedringt, dass diese Auflockerung des Epithels 
ein primirer Vorgang ist, der erste Sehritt zu der nachtolgenden 
Metaplasie. an welcher die Epithelzellen micht nur passiv, sondern 
aktiv teilnelimen. Es ist leicht verstindlich, dass den Lymphoevten 
erst der Boden in ihrer neuen Wohnstatte bereitet werden muss: 
denn dass es sich hier nicht nur um die Einwanderung derselben 
in ein fremdes Gewebe handeln kann, ist klar. Die biologischen 
Beziehungen zwischen Epithel und Lymphoevten sind in der Thymus 
noch fester, inniger als in der Tonsille. Hier vermebren = sich 
diese nur selten weiter; sie bleiben eine Zeitlang lebend im Epithel 
und fallen darnach einer eigenartigen Degeneration anheim, bei 
welcher die Metamorphose des Kernes das Sinnfilligste ist. Dass 
ithnliche Erscheinungen auch in der Thymus gelegentlich vorkommen 
kénnen, ist kein Grund dafiir, die Thymus und die Tonsille als 
absolut gleichwertig hinsichtlich ihres Baues und ihrer Funktion 
zu erklaren, auch die von Jolly beschriebene Entwicklung der 


tm zn viele Figuren zu vermeiden, wurde hier gleich ein Stadinm 


gezeichnet, in dem die Einwanderung der lymphoiden Zellen bereits begonnen 
hat: denkt man sich dieselben hinweg, so hat man das oben beschriebene Bild. 
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Bursa Fabriecii, obwohl sie manchen wertvollen Wink fir das 
Verstindnis der Thymusgenese gegeben hat. vermag hier nicht 
alle Ratsel zu lésen. Denn auch in der Bursa behilt das Epithel 
dem lymphoiden Gewebe gegeniiber eine viel gréssere Selbstindigkeit 
als in der Thymus, wie sich aus dem weiteren ergeben wird. 
schon die Ausarbeitung kriiftigen Basalmembran deutet 
dies an. 

Ks liegt natiirlich sehr nahe. in dem = verdinderten  aut- 
velockerten) Epithel nach Degenerationsformen suchen. die 
man aber iiberraschenderweise nicht tindet. Es haben sich sogar 
die kérnigen und scholligen Einsehliisse. die im Pharvnxepithel 
ganz junger Stadien so haéutig waren, fast vollig verloren. Wenn 
man diese wie Maximow als Zeichen emer sekretorischen 
Tatigkeit des Epithels auffasst. so kann das Aufhéren dieser 
Sekretion gleichfalls als ein Sehritt vorwarts zur weiteren Um- 
wandlung des Epithels gedeutet werden. Nur eines ist) merk- 
wiirdig: Es fallen nimlich einzelne Epithelzellen dureh ihre 
dunklere Farbung auf. sowohl was Protoplasma, als Kern an- 
betrifit (Fig. 5): auch die Form der Zellen ist dann meist ver- 
andert: sie erscheinen zusammengedriickt, gequetscht. Dem = ent- 
spricht auch ihre Lage in den peripheren Teilen des Organs. 
Ob diese Zellen, dem Uberdruck von seiten der Nachbarschatt 
erliegend, dem Untergang anheimfallen. lisst sich nicht 
weiteres sagen; sicher zugrunde gehende Zellen tindet man 
jedenfalls nicht. Vielleicht ist die starke Firbbarkeit nur der 
Ausdruck einer voriibergehenden Verdiehtung der Zellsubstanz. 
die nach dem Ausgleich der Druckverhaltnisse wieder zu ihrem 
urspriinglichen Volumen zuriiekkehrt. Auch Maximow beschreibt 
sie als .dunkle Epithelzellen*, die sich vielleicht .zeitweilig in 
einem besonderen funktionellen Zustand betinden und ein ent- 
sprechendes besonderes Aussehen erlangt haben*. sollen 
beim Meerschweinchen sehr viel hiutfiger vorkommen als beim 
Kaninchen und dann tatsichlich die Klarheit der Bilder triiben. 
Wahrscheinlich haben auch andere Autoren sie gesehen (Prenant 
Is04, Bell 1906. Stéhr 1910) und sie als die Ubergangsformen 
zu Lymphocyten, bezw. lymphoeytoiden Zellen gedeutet. Sie unter- 
scheiden sich jedoch deutlich von ihnen dureh die fehlende 
Basophilie ihres Protoplasmas und die etwas verschiedene Struktur 
ihres Kernes. 
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Wenden wir uns nun, nachdem der Bau der Zelle im 
einzelnen besprochen ist, noch einmal dem Gesamtgefiige zu, 
so moéchte ich noch auf einen Punkt zu sprechen kommen, der 
mir bisher nicht geniigend beriicksichtigt worden zu sein scheint, 
das ist das Lumen. Gewohnlich wird nur angegeben, dass ein 
solehes noch oder nicht mehr vorhanden ist. vielleicht wird auch 
noch die Form und Lage genauer prazisiert: nur Maximow 
erwihnt an einer Stelle, dass es ihm geschienen habe, als ob 
zwischen den Epithelzellen yom Lumen aus ein feiner Spalt nach 
aussen fiihre. Mir fiel zuniichst an etwas alteren Embrvonen 
als sie der Rekonstruktion von Texttig. 5 zugrunde liegen, auf. 
dass ein Lumen. welches sich ein paar Schnitte weit ganz gut 
verfolgen lisst. dann plétzlich aufhért, um nach einigen weiteren 
Schnitten an einer ganz entfernten Stelle wieder aufzutauchen. 
Ausserdem war die Weite sehr wechselnd und einmal fanden sich 
Zellen im Lumen, die sich bei weiterer Untersuchung als Binde- 
gewebszellen erwiesen. Dies veranlasste mich, die urspriingliche 
Lichtung des Kiementaschendivertikels von Anfang an zu_ver- 
folgen und dabei stellte sich heraus, dass das alte Lumen 
eigentlich nur im Cervikalteile langere Zeit erhalten bleibt, 
wihrend das verdickte caudale Ende des Parathvreoidea-Thymus- 
stranges. welches die bleibende Brustthymus liefert, von Anfang 


c Fig. 6. d 


an eine kompakte Wucherung darstellt. Wie gelangt nun nach- 
triglich ein Lumen in dieselbe?’ Um spater nicht wiederholen zu 
miissen, werde ich hier gleich etwas vorausgreifen: denn die im 
folgenden beschriebenen Bildungen gehéren schon etwas alteren 
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Stadien an, wenn die Brustthyvmus durch verstairktes Wachstum 
sich vom iibrigen Teil abzusetzen beginnt. Der scheinbar kom- 
plizierte Vorgang ist eigentlich ganz einfach und wird -am besten 
dureh ein schematisches Bild veranschaulicht: Fig. 6. Zwei 
solide Epithelknospen wachsen aus dem urspriinglichen Strang 
hervor (a) und zwar, wie die beiden Pfeile angeben (b), in ein- 
seitiger Richtung. Bei der weiteren Entwicklung wird das 
Epithel gezwungen, sich einzurollen, die Zellen kommen fest an- 
einander zu liegen (¢) und verwachsen schliesslich miteinander (d). 
Prenant (1894) hat den in ahnlicher Weise bei der Para- 
thvreoidea (Glandule Carotidienne) erfolgenden Vorgang sehr 
treffend beschrieben: .Les cellules ¢pithéliales se repent sur 
elles-mémes*. Das Lumen, das auf diese Weise zustande kommt, 
ist immer sehr klein und fiihrt, wenn man es weiter vertolgt, 
schliesslich nach aussen durch einen oder mehrere teine Spalten. 
Allseitig umschlossene Hohlraume. also Cysten. werden nicht ge- 
bildet. Nur so lasst sich leicht erkléren, warum man manchmal 
auf einem Quersehnitt zwei Lumina verschiedenen stellen 
tindet. warum ihre Lage eine so wechselnde ist und warum sie 
kein durchgehendes system bilden. Dass eine um ein soleh feines 
Lumen angeordnete Epithelzellengruppe den Eindruck eines 
Driisenlippehens hervorrufen kann, ist leicht verstindlich: es ist 
auch der Gedanke, dass die Thymus nach Art einer acinosen 
Driise sich entfalte, schon mehrfach gediussert worden (vgl. 
das Referat Hammars). Man kann sich aber mit Hilfe der 
Rekonstruktionsmethode sofort iiberzeugen, dass die Ahnliechkeit 
nur eine scheinbare ist und die Thymus niemals einen Lippehen- 
bau in diesem Sinne zeigt. 

Natiirlich kann die obenbesechriebene Art der Lumenbildung 
nur verhiltnismiissig kurze Zeit andauern. Mit dem rascheren 
und weiter ausgedehnten Waechstum der epithelialen Zellverbande 
verwischt sich dieser Vorgang ganz, besonders, da liingst auch 
schon die histologische Differenzierung eingesetzt hat. Wenn nun 
trotzdem noch a&hnliche Hohlraumbildungen zustande kommen. 
so sind die Kanale viel weiter und sie stellen nicht mehr eine 
einfache Lichtung im Innern des Epithels dar, sondern sie ent- 
halten dann bereits fremdes Gewebe, Mesenchym und Gefisse 
(Fig. 6, wo zugleich der nach aussen fiihrende Spalt zu sehen ist und 
Fig. 15, die eine ihniiche Stelle bei starkster Vergrésserung darstellt). 


Archiv f. mikr. Anat. Bd.t6. Abt. 1 ‘ 
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b) Einwanderung von Lymphocyten. 

Die lymphoide Umwandlung des Organs scheint nicht immer 
zu dem gleichen Zeitpunkt zu erfolgen; bei mehreren, dem 
gleichen Wurfe zugehérigen 16 tagigen Embryonen zeigten sich 
bei den einen schon Wanderzellen in der Thymus, wihrend sie 
bei den anderen noch vollstindig frei davon war. Es entspricht 
dieses Stadium ungefihr dem ersten von Maximow genauer 
beschriebenen. 

Das Epithel zeigt im Innern besonders schén bei Farbung 
nach Mallory und Pasini (Fig. 23) die oben erwihnte lockere 
vakuolire Struktur, ist aber nach aussen iiberall, selbst in den 
tieferen Septen noch, durch einen deutlichen, feinen blauen Saum 
gegen die Umgebung 
abgegrenzt. Bei der 
Farbung mit Azur II- 
Eosin tritt dies viel 
weniger hervor, da- 
gegen sind hier die 
Zellen des Mesenchyms 
sehr schén_ differen- 
ziert, was bei den 
reinen Bindegewebs- 
und Epithelfarbungen 
nicht der Fall ist. 
Noch schénere Resul- 
tate zur Unterschei- 
dung der einzelnen 
Zellformen des Mesen- 


‘ig.7. Sehni chdie Thy ines 16 tigi 

Kaniuchenembryos, Geaeichnet mit dem abe, gibt die von 

schen Zeichenprisma unter Benutzung von Pappenheim (1911) 

Apochr. 16 mm und Compens.-Ocul. 4. Ge- angegebene Farbung 

fiisse rot. mit Panchrom, welche 

die Methode vou 

Giiemsa mit der eosinsauren Methylenblaufarbung von Jenner- 

May verbindet oder die yon Kardos (1911) ausprobierte Triacid- 
tirbung, die das Fuchsin S durch Panchrom ersetzt. 

Betrachtet man die auf dem Schnitt rosettenformige Thymus 

und das umgebende Gewebe ganz obertlachlich, so lassen sich 

deutlich zwei Schichten unterscheiden (Textfig. 7), eine innere 


Die Entwicklung der Thymus beim Kaninchen. 99 


sehr lockere, etwa der Cambiumschicht des Periosts vergleichbar (a) 
und eine dussere (b), das Organ konzentrisch umschliessende, 
welche die Einbuchtungen zwischen die Epithelknospen nicht mit- 
macht und aus linglichen, spindelférmigen, aber noch saftigen 
Lindegewebszellen besteht, die schon ziemlich reichlich feinere 
und grébere Fasern ausgearbeitet haben. Mietens (1909) be- 
schreibt um die Thymus des Rindes ein Bindegewebslager in 
drei Schichten, ohne jedoch auf deren Bedeutung niher einzu- 
gehen. Diese eigenartige Kapselbildung um das Organ, die der 
fertigen Thymus in dieser Form nicht mehr zukommt, muss uns 
auffallen; durch sie wird um die epitheliale Anlage herum ein 
Bezirk von Mesenchym abgegrenzt, der offenbar zur Thymus 
selbst gehért. Die Anschauung v. Ebners scheint gerechtfertigt ; 
denn der Gedanke, dass aus dem lockeren embryonalen Mesen- 
chym durch lymphoide Umwandlung die Rinde der Thymus ent- 
stehe, liegt hier auf der Hand. Innerhalb dieser Kapsel findet 
man auch bereits Gefisse uud damit ware eine Schwierigkeit, 
nimlich die Vaskularisierung der Rindensubstanz, gelést; das 
Eindringen derselben in das kompakte epitheliale Mark ist freilich 
dadureh noch nicht erklart. 

Die Wandung der meist weiten Gefisse besteht nur aus 
einer einfachen Lage platter Endothelzellen, die nach aussen 
haufig noch den Zusammenhang mit dem Mesenchym zeigen. 
Im Inhalt findet man neben vielen kernhaltigen, roten blut- 
kérperchen nur sehr wenige Lymphocyten. Die Gefisse gehen 
manchmal bis dicht an das Epithel heran, aber selten tief in 
die Septen hinein: erst etwas spiter, bei Embrvonen von 17 und 
Is Tagen, beginnen sie auch hier vorzudringen, doch scheint mir 
dieses Vordringen vorerst mehr passiver Natur zu sein, bedingt 
durch die weitere Ausdehnung des Epithels. Die innerhalb der 
Kapsel liegende Mesenchymschicht besteht aus grossen Zellen, 
die durch sehr fein veristelte Fortsitze zusammenhingen. Das 
Protoplasma farbt sich meist hell und ist ohne besondere Ein- 
schliisse oder auffallende Strukturen. Dagegen lassen sich bei 
geeigneter Fiarbung an der Zellobertliche feinste Faserchen dar- 
stellen (Fig. 19), die den weichen, lockeren Bau des Gewebes 
noch verdeutlichen. Grédbere Fasern findet man nicht, auch nicht 
in unmittelbarer Umgebung der Gefisse. An der Obertliche des 


Epithels. bezw. an seiner Unterseite, sind die Zellen meist etwas 
q* 
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abgeplattet, sie schmiegen sich der Wand an, bleiben aber deutlich 
von ihr getrennt. Die Kerne sind gross, linglich oval und saft- 
reich und besitzen ein feines Chromatinnetz mit ein bis zwei 
Nukleolen. Hellere Hofe im Zellinnern sind nicht sehen, 
dagegen manchmal Vakuolen gegen die Obertliche zu, doch lisst 
sich natiirlich schwer sagen, inwieweit hier die Fortsatzbildung 
beteiligt ist. 

Zur Teilung, die in den friiberen Stadien nicht ausser- 
gewohnlich hautig vorkommt, zieht die Zelle ihre Fortsitze meist 
ein; sie entwickelt dann an ihrer Oberfliche etwas wie eine 
Membran, d. h. sie ist gegen ihre Umgebung scharf abgesetzt : 
es kann aber diese Trennung nicht lange dauern, da man die 
jungen, an ihrer geringeren Grosse kenntlichen Zellen wieder 
mit den iibrigen verbunden tindet. In den Einsenkungen zwischen 
den Epithelknospen sind die Mesenchymzellen meist etwas dichter 
zusammengedrangt, doch lisst sieh natiirlich nicht unterscheiden, 
ob dies schon die Folge einer lebhafteren Vermehrung. oder 
nur der Unmdglichkeit. sich weiter auszudehnen, ist (Fig. 6 
und 17). 

Wichtiger als der Bau der ftixen Mesenchymzellen im all- 
gemeinen ist jetzt die Frage nach der Art und Menge der be- 
weglichen Wanderzellen in der Umgebung der Thymus. Dass 
sie schon viel friiher vorkommen koOnnen, wurde bereits erwahnt. 
In der Tat findet man nun auch in der Nahe der Thymus ziemlich 
viel treie Zellen, welche den fiir die sogenannten grossen Lyimpho- 
evten charakteristischen Habitus aufweisen. Es sind ziemlich ver- 
schieden grosse, rundliche Zellen, deren Protoplasma bei Panchrom- 
firbung einen tief dunkelblauvioletten Ton annimmt. wiithrend die 
iibrigen Bindegewebszellen mehr roétlichviolett und viel heller 
aussehen. Der Kern ist gross, rund, scharf konturiert, mit einem 
deutlichen, aber feinen, sich dunkelblau fairbenden Chromatinnetz 
und meist einem bis zwei ziemlich grossen Nukleolen (Fig. 24). 
Hiutig liegt er etwas exzentriseli in der Zelle: in seltenen Fallen 
ist er nierenformig eingedellt. Obwohl er in dem stark basophilen 
Protoplasma als heller Fleck imponiert. farbt er sich doch im 
ganzen etwas dunkler als die umliegenden Bindegewebskerne. 
Die Form der Zelle. ist fast immer rund oder mit ganz kurzen 
Pseudopodien versehen; nur hier und da sieht man noch einen 
Fortsatz im Zusammenhang mit dem umliegenden Gewebe, der 
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die Abstammung der Zellen aus dem Mesenchym dokumentiert 
(Fig. 19). Nieht selten kann man hier um die Kerne eine An- 
hiufung von dichterem, starker basophilem Protoplasma beobachten, 
als erstes Zeichen, dass die Zelle sich aus dem syneytiaien Verband 
zu lésen gedenkt. Die Struktur des Protoplasmas ist sehr fein- 
wabig: gréssere Vakuolen an der Peripherie der Zellen sind in 
der Regel vorhanden. Vereinzelte Zellen, sowohl freie als fixe, 
enthalten in ihrem Protoplasma dunkelblaue bis rotviolette Kérnehen 
eingelagert. Welcher Natur diese Granulationen sind, vermag ich 
nicht anzugeben. Sie bilden ein durechaus unregelmissiges Vor- 
kommnis. Wahrscheinlich sind sie identisch mit den von Maximow 
an anderer Stelle beschriebenen evanophilen und erythrophilen 
Kornern, die bei allen Embrvonen, aber in ungleicher Zahl, vor- 
kommen soilen und deren physiologische Bedeutung noch unbekannt 
ist. Sie treten nicht nach allen Fixierungen gleich deutlich hervor 
(besonders stark nach Sublimat und Carnoy, weniger nach Zenker 
und Orth) und sind auch nach der Fairbung mit Panchrom oder 
nach Kardos viel auffalliger als mit Azur II-Eosin. 

Echte kleine Lymphoeyten mit dunklem Kern und dem ganz 
schmalen Protoplasmasaum findet man in diesen frithen Stadien 
im Gewebe noch nirgends (ausser im Mesenchym der Dottersack- 
wand), wohl aber schon im strémenden Blut der Gefasse. Auch 
habe ich bei so jungen Embrvonen nur selten Mitosen in den 
grossen Lymphoevten finden kénnen. Sie scheinen zuniichst alle 
in loco aus ihrem Muttergewebe zu entstehen. Kommen aber 
Teilungen vor, so sieht man schéne, klare Bilder (Fig. 6 und 17), 
ebenso wie in den Mesenchymzellen, die den hautig beschriebenen 
.verklumpten Mitosen* der kleinen Lymphoecyten durchaus un- 
ahnlich sind. 

Zellen mit spezifischen Granulationen fehlen im Mesenchym 
noch volistindig: sie lassen auch wenigstens in der Umgebung 
der Thymus noch sehr lange auf sich warten. 

Was die Zeit ihres ersten Auftretens betrifft. so findet 
man die freien Wanderzellen in vermelrter Anzahl bereits bei 
Embrvonen von 10—11 mm Lange (14 Tagen), aber nur in der 
Umgebung des Thymuskérpers. Das Mesenchym um den hopf- 
und Cervikalteil ist noch véllig frei von ihnen. Erst bei Embrvonen 
von ca. 20 mm Linge (17 Tagen) treten sie auch hier in groésserer 
Zahl auf: sie machen allerdings kaum mehr einen Versuch, ein- 
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yudringen. Die lymphoide Umwandlung im thorakalen Absehnitt 
ist dann bereits in vollem Gange. 

Das Kindringen der Lymphoeyten ertolgt nicht sofort nach 
ihrem ersten Auttreten. Die friihesten Einwanderungsbilder habe 
ich bei einem Embrvo von 15,2 mm Lange (16 Tagen) gefunden, 
von welchem aueh die Fig. 19 entnommen ist. wihrend drei 
andere Embrvonen desselben Wurfes, die untersucht wurden, 
noch eine rein epitheliale Thymus besassen. Von einem derselben 
stammt das Rekonstruktionsbild (Texttig. 5). 

Uber den Prozess der Einwanderung selbst kann ich mich 
kurz fassen, da hiertiber bereits die genaue und ausfiihrliche 
schilderung von Maximow vorliegt. der ich mich vollstindig 
ansehliesse auf Grund meiner eigenen Beobachtungen. Die Formen 
der eindringenden Lymphoevten sind allerdings hiutig verandert ; 
doch ist die Deformation nicht so gross, als man es bei der 
Durechwanderung eines so fest gefiigten Gewebes erwarten wiirde, 
jedenfalls tindet man lange nicht jene bizarren Formen, die einem 
bei der Durchmusterung des Mundhohlen- oder Trachealepithels 
begegnen. Dies mag zunichst merkwiirdig beriihren: ausserdem 
ist aber sofort auffallig, dass die Lymphoeyten gewisse Pridilektions- 
stellen fiir die Einwanderung besitzen: namlich die zwischen den 
Epithelknospen gelegenen weiten, mit Mesenchym erfiillten Spalten. 
Der Grund hierfiir ist nicht schwer zu finden. Wir haben es hier 
mit einem Locus minoris resistentiae zu tun: das aufgelockerte. 
fast schon zum Reticulum gedelnte Epithel gestattet den Eingang 
ohne weiteres, wahrend die diecht geschlossenen Zellreihen der 
Obertliche den andringenden Lymphoevten Widerstand entgegen- 
setzen. Es wire sonst nicht einzuselhen, warum diese nicht aut 
dem kiirzesten Wege zu ihrem Ziel zu gelangen suchten, denn 
eine vermehrte Entstehung von Lymphoeyten in den Einschnitten 
zwischen den Héckern, wie Maximow es will, kann ich in diesen 
Stadien noch nicht bestatigen, nur eine dichtere Anhiufung von 
Mesenchymzellen, die allerdings ebenfalls fiir die weitere Ent- 
wicklung der Thymus von grosser Bedeutung ist. wie sich aus 
dem folgenden ergeben wird. 

Vielmehr sehe ich gerade in dem Umstand. dass die Lympho- 
eyten vorwiegend, ja fast aussehliesslich, von der Spitze jener 
.Dindegewebspapillen* aus einwandern, eine Bestatigung dafiir, 
dass eine primaire Verinderung des Epithels vorhanden sein muss, 
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welche in der starken Vakuolisierung, in der Auflésung zum 
syneytialen Reticulum manifest wird. Freilich fehlt uns noch 
jeder Anhaltspunkt tiber die physiologischen Vorginge, welche 
die urspriingliche epitheliale Anlage zu dieser Verinderung. die 
mit dev geliutigen Auffassung der Morphologen yon einem Epithel 
in direktem Widerspruch steht, veranlassen und hernach die Lin- 
wanderung so grosser Mengen yon Lymphoeyten bewirken. Die 
Vorstellung Maximows. dass das Thymusepithel bei seinem 
Wachstum anf das Mesenchym einen besonderen ausiibt 
und die tixen Zellen des Mesenchyms verantasst, sich in wandernde 
amoboide Elemente zu verwandeln dass es .andererseits 
zweifellos auch eine positiv chemotaktische Wirkung auf diese 
Wanderzellen ausiibt™. ist doch wohl eher eine Umsehreibung 
als eine Erkiirung des ftir uns bis jetzt dunkel gebliebenen 
Vorganges. 

Die Einwanderung der Lymphocyten von der Tiete her ist 
auch der Grund dafiir, dass man anfangs die fremden Zellen nur 
im Zentrum des Organs findet. wihrend die Peripherie noch 
vanz frei von itnen ist. denn die Mehrzahl der an der dusseren 
Obertliche der Thymus als dunklere auffallende Zellen gehoren 
den oben beschriebenen dunklen Epithelzellen an. 

Wir haben nun zuniiehst das Sehicksal der Wanderzellen 
im Innern des Epithels weiter zu verfolgen: Die Frage, ob sie 
sich mit dem blossen Eindringen begniigen oder zwischen den 
Epithelzellen ihre Wanderschaft noch weiter fortsetzen, ist nicht 
schwer zu beantworten: denn man findet die grésseren der Wander- 
zellen meist mit Pseudopodien versehen (Fig. 14, 16 und 19). Sie 
sind also ohne Zweifel noch nicht zur Ruhe gekommen. Dabei 
liisst sich beobachten, dass die vorgeschobenen Fortsatze fast 
stets gegen eine grosse zwischen den Epithelzellen vorhandene 
Vakuole gerichtet sind: offenbar empfindet die Zelle den ein- 
zwingenden Autenthalt im Epithel als unangenehm und trachtet 
in eine fiir sie méglichst bequeme und giinstige Lage zu kommen, 
in der sie sich dann einstweilen zur Ruhe setzt. An den kleineren 
Formen sind Bewegungserscheinungen viel seltener zu konstatieren. 
In der Tonsille liegen die Verhaltnisse etwas anders. Hier handelt 
es sich nach Spuler (1910) tatsaehlich um einen kontinuierlichen 
Lymphoeytenstrom, der yon innen nach aussen gelit. Sobald es 
im Innern des Epithels aus irgend welchen Griinden zur Stanung 
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kommt, wird eben durch den sich steigernden Druck das Epithel 
mit samt seinem Inhalt abgehoben und fallt der Zerstérung an- 
heim. Ahnliche Vorginge kénnen sich, wie sich spiter zeigen 
wird. auch in der Thymus abspielen, doch immer nur unter 
bestimmten Voraussetzungen und niemals in so ausgedehntem 
Mabe. Selbstverstandlich spielt auch in den ganz jungen Stadien 
der Thymusentwicklung der Lymphstrom, welcher durch das auf- 
gelockerte Epithel zirkuliert, eine gewisse Rolle bei der Fort- 
bewegung der Wanderzellen: namentlich bei der jetzt rasch tort- 
schreitenden histogenetischen Differenzierung kommen ausgedelnte 
passive Verschiebungen derselben im Organ sicherlich vor. 
Wichtiger noch ist die Frage nach der Vermehrung der 
Wanderzellen im Epithel. Durchmustert man aufmerksam alle 
Kernteilungstiguren, die man im Sehnitte durch die Thymusanlage 
eines 17-—-1s8 ‘Tage alten (ca. 20 mm langen) Embryos findet, so 
ist man zunichst erstaunt, lauter gleichformige Bilder zu sehen, 
d. h. die Mitosen sind wohl in den verschiedensten Stadien vor- 
handen, aber man kann unter ihnen nicht zwei Typen  unter- 
scheiden, die zwei verschiedenen Zellarten mit Bestimmtheit zu- 
gerechnet werden kénnten, so wie sie von Hammar, Maximow 
und anderen fiir die Thymus beschrieben wurden und wie ich 
dies fiir etwas spitere Stadien selbst bestitigen kann. Das 
nichstliegende ist, an Epithelzellenmitosen zu denken und die 
vorliutige Vermehrung der Lymphocyten im Epithel nur dureh 
neveinwandernde Elemente zustandekoramen zu lassen. Zumal 
die aus dem Mesenchym frei werdenden Zellen sich um = die 
Epithelkuospen herum viel mehr als friiher zu haiufen beginnen. 
Andererseits aber sehen die Mitosen der Mesenchymzellen, 
wie schon friiher betont, denjenigen im Epithel sehr ahnlich, so 
dass man die Moglichkeit, dass einzelne der in der Thymusanlage 
vorkommenden Zellteilungen den Lymphocyten zugehéren, nicht 
ohne weiteres von der Hand weisen kann. Vielleicht liegt eben 
darin, dass das Aussehen der Kernteilungstigur sich andert, ein 
sichtbarer Ausdruck tiir eine innere Differenzierung der Zelle. 
die in den jiingsten eben eingewanderten Elementen noch nicht 
zustande gekommen ist. Sieht man sich nun unter den noch 
ausserhalb der Thymusanlage im Mesenchym liegenden Wander- 
zellen nach Zellteilungen um, so ist man iiberrascht, sehr viel 
weniger zu finden, als man erwartet hatte nach der Zahl der 
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Zellen: immerhin aber kommen welche vor, die sich von den 
Mitosen im Mesenchym nur durch die dunklere Farbung des 
umgebenden Protoplasmas unterscheiden. Dieser Befund mag ais 
Stiitze dafiir dienen, dass in den ganz jungen Stadien die Wander- 
zellen sich vorwiegend durch Nachschub aus dem lockeren Mesen- 
chym erginzen, wo jederzeit eine Entstehungsmoéglichkeit gegeben 
ist, wahrend sie sich spater durch Teilung selbstindig weiter 
vermeliren, wenn an das Mesenchym dureh die Ausbildung von 
Stiitzgeriisten andere Antorderungen gestellt werden. Dann ist 
auch der Zeitpunkt gekommen, fiir die Lymphoeyten eigene, an 
bestimmte Orte gekniipfte Stitten der Entstehung schatfen. 

Mit dem Eindringen allein der Wanderzellen in die epitheliale 
Anlage ist es nicht getan. sondern sie erfahren gleichzeitig eine 
bestimmte innere Umwandlung. Auch Maximow betont fiir das 
Kaninchen die sofort nach dem Eindringen in das Epithel erfolgende 
Umbildung zu sogen. grossen Lymphocyten. welche gerade fiir 
dieses Tier das Studium der Immigration so erleichtert. Durch 
ihr stark basophiles Protoplasma heben sie sich sehr gut gegen 
ihre Umgebung ab, so dass sie bei schwacher Vergrésserung sofort 
als dunkle Punkte im Epithel auffallen. Die eingewanderten Zellen 
sind in der Tat sehr gleichformig in ihrem Bau. sowohl was 
Grésse, Form und Struktur anbetrifft: ausserdem lassen sie alle 
Kornelungen vermissen. 

Die noch ausserhalb des Epithels liegenden Zellen erscheinen 
dagegen selir polymorph, sie zeigen bald einen sehr grossen, bald 
nur einen sehr schmalen hellen Protoplasmahot und gerade die 
durch ihre starke Basophilie autfallenden Zellen, dieselben. die 
auch in der Thymus vorkommen, sind in der Minderzahl vor- 
handen und finden sich dann auch meist schon in der Nahe des 
Epithels. Hier lassen sie auch am besten die Tortsatzbildungen 
beobachten: ein Zustreben gegen das Epithel ist unverkennbar. 
Das war es wohl auch, was Maximow veranlasste, nach einem 
yom Epithel ausgehenden Reiz zu suchen, der eine attraktive 
Wirkung auf das Mesenchvim entfaltet. In den jungen, den yor- 
liegenden Beobachtungen entsprechenden Stadien, die zwischen 
dem 16.—1s8. Tage zu suchen sind, mag dies der Fall sein: aber 
sehr bald geniigt die Einwanderung allein nicht mehr und auch 
die nun reichlicher einsetzende selbstiindige Vermehrung der 
Lymphocyten in der Thymus vermag nicht mehr den Bedarf an 
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Zellen zu decken. Dann kann von einem chemotaktischen Reiz 
nicht mehr die Rede sein; auch die spiter einsetzende Differen- 
zierung in Mark und Rinde wird dadurch keineswegs erklirt. 
Die Dauner der eigentlichen Einwanderung selbst ist also ziemlich 
beschrankt: sie beginnt bei Embryonen von ea. 14 mm_ Liinge 
(15.— 16. Tag) und erreicht ihren Hohepunkt gegen Ende des 
17. Tages, also bei Embrvyonen von ca. 21 mm Linge. Dann klingt 
sie sehr rasch ab und hért fast ganz aut.  sSelbstverstindlich 
tindet man anch spater noch immer vereinzelt von der Obertlache 
einwandernde Zellen. Sie sind aber selten und nur mit Miihe zu 
sehen und wiirden allein keinen Beweis fiir die Lmmigrations- 
theorie geben, denn auch in der fertigen Thymus lassen sich in 
der Tiete der Septen, wo, die Grenze des Parenchyms gegen das 
Dindegewebe verwischt erscheint, stets Bilder beobachten, die als 
Einwanderungsbilder gedeutet werden kénnen (Fig. 26), oline dass 
man hieraus allein einen Schluss auf die Genese des gesamten 
Organs ziehen diirfte. 

betrachtet man die Thymus eines 17 tigigen Embrvos als 
Ganzes. um die Fortschritte gegen friiher nochmals festzustellen, 
so ergibt sich folgendes: die linke Thymus ist etwas linger als 
die rechte (1.8: 1.55 mm): der Cervikalteil reicht bis zur Mitte 
des seitlichen Thyreoidealappens und ist beiderseits zu einem 
langen, nicht sehr dicken Strang ausgezogen, der etwa die Hilfte 
der gesamten Thymusanlage ausmacht. Cranialwarts schliesst sich 
auf ein kurzes Stiick der ebenfalls in seiner Linge und Breite 
stark reduzierte VParathvreoideastrang an, der nach wenigen 
Sehnitten in das der Schilddriise bereits angelagerte Epithel- 
kérperchen iibergeht. Der oberste (etwa 0.25 mm lange) Abschnitt 
der cervikalen Thymus besteht aus einem nur wenige Zellagen 
umfassenden kompakten epithelialen Balken, der ziemlich gerade 
gwischen Carotis und Vagus nach abwarts verlauft und in seinem 
Innern keine Spur eines Lumens mehr aufweist. Seine Kontur 
ist gegen das umgebende Mesenchym scharf abgesetzt und letzteres 
zeigt keinerlei Verainderung. Allmahlich treten am Strange 
Knospenbildungen auf, erst flache und in grosseren Zwischen- 
raumen: bald werden sie héher und erscheinen gegeneinander 
abgeplattet: die aus friheren Stadien bekannten Einrollungs- 
bilder kommen wieder zum Vorschein und plotzlich ist auch eine 
ziemlich weite Lichtung zu sehen, in welcher deutlich fremde 
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Zellen liegen. Wie diese in das Lumen hineingelangt sind, zeigt 
die Fig. 6, die einem weiter caudal gelegenen schinitt entnommen 
ist. Man sieht hier deutlich den nach aussen fiihrenden Spalt. 
Derartige Offmungen habe ich bei der Verfolgung des Lumens 
noch mehrere gefunden: sie legen durchaus niclit immer auf der 
gleichen Seite des Organs, ebenso wie die Dicke der Wand sehr 
stark weehselt. Eingewanderte Lymphocyten tindet man an diesen 
stellen noch nieht, auch nur wenig freie Wanderzellen im Mesen- 
chym; dagegen zeigt sich das Epithel stellenweise vakuolisiert 
und aufgelockert (Fig. 15) und lasst hin und wieder die dunklen 
.kontrahierten” Epithelzellen (Maximow) erkennen (vygl. Fig. 5). 

Ganz anders gebaut erweist sich der thorakale Abselnitt 
der Thymus. der aber ohne seharfe Grenze in den ecervikalen 
Teil iibergelt. Die bindegewebigen Einsenkungen zwischen den 
einzelnen Epithelknospen sind noch tiefer, weiter und breiter ge- 
worden als friiher; in ithnen ziehen Gefiisse bis dicht an das 
Kpithel heran, so dass man auf dem Schnitt dureh das bereits 
sehr komplizierte Organ den Kindruck hat, als sei schon die ganze 
Thymus von Gefissen durchsetzt und man sehr genau untersuchen 
muss, hiutig unter Zuhilfenalime von Immersionssystemen, um 
nachzuweisen, dass die urspriingliche epitheliale Anlage immer 
noch gefisslos ist. Das die Zwischenraume ausfiillende Dinde- 
gewebe lat durch die grosse Anzahl freier Zellen aller méglichen 
Formen, die es jetzt bevélkern und die mit Vorliebe sich in der 
Nihe der Gefiisse ansammeln, ein eigenartiges Aussehen bekommen, 
ebenso wie das Epithel selbst. in welehem jetzt nicht mehr die 
lockere vakuolare struktur das Auffalligste ist, sondern die Dureh- 
setzung mit grossen basophilen Lymphoeyten. Letztere sammeln 
sich zwar immer noch vorwiegend im Zentrum des Organs an, 
man findet sie jetzt aber auch einzeln oder in kleinen Gruppen 
beisammen liegend an der Peripherie der Lippehen, sofern man 
schon yon solchen reden darf. Immer bleiben einzelne Epithel- 
bezirke von der Einwanderung vollig verschont. die auch ganz 
regellos im Organ verstreut liegen, bald in der Mitte eines 
Epithelzapfens, bald am Rande. Sie zeigen keinerlei Beziehung 
zu der Differenzierung von Mark und Rinde, vorerst wenigstens, 
und bilden keine Ausgangspunkte fiir eine Hypertrophie von 
Epithelzellen. denn ihre Elemente unterscheiden sich. was die 
Groésse anbetrifft, durchaus nicht von den tibrigen, hdéchstens 
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fallen sie durch ihr festeres Gefiige auf. Vielleicht ist dies auch 
der Grund, weshalb die Lymphocyten nicht in sie einzudringen 
vermogen. 

Kine Beobachtung mag noch auffallen; es reihen sich die 
Lymphoevten manchmal selbst epithelihnlich lings des Epithels 
auf, so dass der zentrale Strang perlschnurartig von Wanderzellen 
besetzt erscheint (Fig. 7). Immer erweist sich der Bau des Epithels 
an solchen stellen als sehr locker. Méglicherweise wird hier schon 
vorbereitet, was im weiteren genauer beschrieben werden soll, 
nimlich die Mitwirkung des gesamten umgebenden Mesenchyms 
an der Histiogenese der Thymus, nachdem die Einwanderung von 
Lymphoevten allein sich als nicht mehr geniigend erweist. 

Noch immer ist der in der nichsten Umgebung der Thymus 
betindliche Mesenchymabsehnitt durch eine faserreiche, das Organ 
nach Art einer Kapsel umgebende Bindegewebsschicht von dem 
iibrigen sehr viel zellirmeren (iewebe abgetrennt (vgl. Fig. 7): 
nur um den Cervikalstrang, der einer raschen Riickbildung anheim- 
fallt. felt dieser Mantel vollstandig. Im iibrigen umgibt er beide 
Thvymusanlagen getrennt. selbst in den Thorakalpartien, wo die 
einzelnen Epithelzapten und Stringe ineinander zu greifen beginnen 
und die Herstellung einer einheitlichen Thymus angebahnt wird, 
wie es sich bereits im friiheren Stadium zeigt (vgl. Texttig. 5), bleibt, 
im mikroskopischen Bilde wenigstens. durch die trennende Faser- 
schicht die paarige Anlage des Organs noch lange deutlich. Die 
nach imnen von den Fasern liegende Mesenchymschicht ist so 
zellreich geworden, dass die Abgrenzung gegen das urspriing- 
liche Bindegewebe nicht nur schwer, sondern manchmal geradezu 
unmoglich wird, namentlich in der Tiefe der Papillen. wo das 
Reticulum des Bindegewebes hart an das zum Netzsvneytium auf- 
geloste Epithel anstésst (Fig. 17). Hier ist dann auch meist die 
feine trennende Grenzlinie. die sonst lange erhalten bleibt. schon 
friiher zugrunde gegangen. Nur dureh den Verlauf der Gefisse 
lassen sich der epitheliale und der bindegewebige Abschnitt der 
Thymus noch auseinander halten. denn das innerhalb des Faser- 
mantels liegende zellreiche Mesenchymgewebe darf man jetzt 
wohl zur Thymusanlage rechnen. Das Epithel ist bis jetzt noch 
immer gefiissfrei. Es lasst sich in diesem Abschnitt ihrer Ent- 
wicklung die Thymus am ehesten mit der Tonsille vergleichen: 
beide Organe stehen jetzt annahernd auf derselben Stufe. Wir 
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finden bei beiden tief ins Mesenchym einschneidende epitheliale 
Zapfen und Schliuche (sie sind in der embrvonalen Tonsille auch 
haufig solid), umgeben von einem dicht mit Wanderzellen erfiillten 
jugendlichen gefasshaltigen Mesenchym; das Epithel selbst an 
vielen Stellen schon aufgelést zum Reticulum und durehsetzt von 
Lymphoeyten, aber niemals gefassbaltig. Dadureh bleibt in der 
Tonsille selbst bei weiterer Ausbildung des Mesenchyms immer 
eine gewisse Selbstindigkeit zwischen beiden Geweben gewahrt, 
die in der Thymus bald verloren geht. Hier lisst sich héchstens 
aus der Anordnung der Gefisse noch ein Schluss ziehen aut die 
urspriingliche Verteilung beider Gewebe. 


c) Beteiligung und Verhalten des Mesenchyms. 

Schon im yorhergehenden Stadium ist durch die reichliche 
Lieferung von Wanderzellen ein Vorgang eingeleitet worden, der 
nunmehr ganz in den Vordergrund tritt und das Bild der Histiogenese 
der Thymus bis zur definitiven Ausgestaltung des Organs im 
wesentlichen beherrscht. das ist die Mitbeteiligung des Mesenchyms 
am Aufbau des Organs, nicht in Form der groben bindegewebigen 
septen, welche zwischen den Epithelknospen liegen, die Gefiisse 
an sie heranbringen und ihnen zur Stiitze dienen: auch nicht als 
einzelne Ivmphoide Elemente, die gesondert in das Epithel ein- 
dringen und dasselbe durchwandern, wie bisher, sondern in Form 
von zusammenhingendem undifferenziertem Mesenchym, in dem 
noch alle Méglichkeiten weiterer Ausgestaltung darinnen stecken, 
welches also in gleicher Weise fiir die Lieferung von Blutzellen 
(Lymphoevten) und Gefasszellen (Endothel), sowie durch Aus- 
arbeitung eines Fasergeriistes als Stiitz- und Verspannungssystem 
herangezogen werden kann, Es werden jetzt die Verhéltnisse 
immer komplizierter, die relativ einfachen Bilder, die das yon 
einzelnen Lymphoeyten durechsetzte, gefiissfreie Epithel bisher bot, 
werden seltener, es beginnt jetzt recht eigentlich die Ausgestaltung 
des merkwiirdigen lymphoiden Organs, als welches man die Thymus 
kennt, und das Jolly (1911, 1913) veranlasst hat, wegen der 
eigenartigen Durchmengung von epithelialem und lymphoidem 
Gewebe es mit der Tonsille und der Bursa Fabricii zu einer 
gesonderten Gruppe, der ,lympho-epithelialen Organe* zusammen- 
zufassen. Unter diesen nimmt aber die Thymus wiederum eine 
sonderstellung ein: denn bei der Tonsille und der Bursa Fabricii 
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bleibt die Durchmischung beider Gewebsarten immer eine mehr 
obertlichliche ; das Epithel ist zwar so reichlich yon Lymphocyten 
durchsetzt, dass es aus der urspriinglich kompakten Form zu einer 
Netzform autgelést wird, aber das die Lymphocyten liefernde 
Gewebe bleibt ausserhalb des Epithels und nimmt die Form an, 
in welcher man es auch sonst im kKérper vortindet, es bildet 
charakteristische Lymphfollikel aus. 

Anders in der Thymus. Im ausgewachsenen Organ wenigstens 
tindet man niemals Bildungen, welche in irgend einer Weise an 
einen echten Lymphtollikel erinnern wiirden, trotzdem ist in der 
Literatur, namentlich der alteren, hautig genug von Thymusfollikeln 
die Rede. Es fehlt aber dem lymphoiden Gewebe der Thymusrinde 
die konzentrische Schichtung um einen Mittelpunkt, in welechem 
Flemming das Wachstumszentrum erblickte und den er deshalb 
sobald gewisse rein dusserliche Bedingungen erfiillt waren, als 
Keimzentrum bezeichnete. Vielmehr sind dort zwischen grossen, 
zu einem weitmaschigen Netz verspannten sternférmigen Zellen, 
auf deren Natur ich spiter noch einzugehen habe, die Lymphocyten 
gleichmassig dicht und regellos eingelagert. Dass der epitheliale 
Anteil der Tonsille und der Bursa Fabricii dauernd gefassfrei 
bleibt, wahrend bei der Thymus sowohl Mark als Rinde von Gefissen 
durchsetzt sind, wurde schon friiher erwahnt. Auch hierin liegt 
ein Unterschied zwischen den Organen, der wahrscheinlich nicht 
nur fiir die morphologische Ausbildung. sondern vor allem auch 
fiir ihre physiologische Bedeutung viel durchgreifender und weit- 
tragender ist, als man auf den ersten Anblick meinen wiirde. 

Ich gebe nun zuniichst die Beschreibung der weiter folgenden 
Stadien und beginne mit einem 18 tigigen 23.8 mm langen Fotus 
(vgl. Fig. 27). Die Parathyreoidea hat bereits das detinitive 
Aussehen erreicht; ihre Zellen sind ziemlich klein, gleichformig 
und dicht gedrangt: die Gefaisse sind enger geworden als friiher 
und liegen den Epithelzellen iiberall unmittelbar an. Vom Mesenchym 
findet man im Innern fast nichts mehr: auch die umgebende 
Faserkapsel ist nicht sehr deutlich ausgebildet. Es liegt als ein 
rundlicher Kérper den seitlichen Thyreoidealappen an, ventral von 
der Carotis und lauft kaudal in einen spitzen Zipfel aus, der 
kontinuierlich in einen diinnen Zellstrang, den alten Parathyreoidea- 
Thymusstrang, tibergeht, welecher nach abwirts noch mit der 
Thymus, die allerdings scharf gegen ihn abgesetzt ist, zusammen- 
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hingt. Diese beiden diinnen Séulen entfernen sich immer mehr 
von der Carotis: sie liegen dem Mittellappen der Thyreoidea fast 
direkt auf und konvergieren in medialer und ventraler Richtung. 
Auf dem Querschnitt bestehen sie oft nur aus zwei bis drei Zellen, 
die meist das urspriingliche Aussehen besitzen. Manchmal fallen 
die Kerne durch ihre dunklere Farbung auf; bei der Untersuchung 
mit der Immersion zeigen sie dann eine etwas faltige Membran, 
sind in der Form verbogen und haben ihr Chromatin in gréberen 
Schollen zusammengedringt. Wirkliche Degenerationsbilder tindet 
man aber nicht. Dagegen kommen noch spirliche, aber wohl 
ausgebildete Kernteilungen vor. 

Das umgebende Mesenchym enthalt nur sehr wenige freie 
Wanderzellen und hat keine Faserkapsel ausgebildet; im Strang 
selbst fehlen die Lymphocyten vollstindig. Auch die Gefasse der 
Umgebung liegen weiter auseinander. 

Am diinnsten sind die Strange unmittelbar oberhalb der 
Thymus. Letztere hat jetzt ungefahr die Form eines Kegels mit 
nach oben gerichteter Spitze. Mit der unteren Hilfte liegen beide 
Organe dicht aneinander und hier platten sie sich gegenseitig ab: 
die trennende Bindegewebsmembran bleibt aber dauernd erhalten. 
Die obere Hilfte der Thymus ist gegen die untere in der Ent- 
wicklung weit zuriick; dennoch sind die Bilder auch hier jetzt 
andere geworden als friiher, so dass man sie einer genaueren 
Untersuchung unterwerfen muss. Die Lymphocyteneinwanderung 
ist hier lange nicht so ausgesprochen, wie in den weiter caudal 
gelegenen Partien: nur vereinzelt findet man fremde Zellen im 
Epithel. Dies hat aber wiederum den Vorteil, dass dadurch der 
Uberblick iiber die Beziehungen zwischen Epithel und Mesenchym 
viel weniger gestért wird und einem manche Verhiiltnisse klar 
werden, deren Ergriindung weiter unten nahezu unméglich erscheint. 

Wenn man sich die Thymus in diesem Stadium rein ausserlich 
makroskopisch vorstellt, so hat sich eigentlich wenig verandert. 
Die Grésse ist nahezu dieselbe geblieben und die Epithelknospen 
sind im oberen ‘Teil immer eher noch flach und breit ohne tiefe 
weite Liicken dazwischen. Dagegen zeigen die Schnittbilder, 
dass sich das Mesenchym im Innern in ganz tiberraschender Weise 
ausgebreitet hat (Fig. 6); es bildet im Innern eine helle lockere 
Zone, gegen welche der feste geschlossene Rand des Epithels 
scharf absticht, so dass man bei fliichtiger Betrachtung den Eindruck 
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gewinnt, als ob bereits Mark und Rinde ausgebildet seien. Dies 
kann natiirlich nicht der Fall sein, da ja dann die Rolle beider 
Gewebsbestandteile vertauscht wire. Die nichste Frage ist nun. 
wie das Bindegewebe in das Innere des Organs hineinkommt. 
Der Schnitt zeigt, dass trotz der scheinbaren Flachheit der Knospen 
die Septen sehr tief einschneiden, und nur weil sie so schmal 
sind und ganz zwischen das Epithel eingezwingt, das Ober- 
tichenbild von ihnen wenig beeintlusst wird: daher sie auch der 
Beobachtung so leicht entgehen kénnen. Erst in der Tiefe. wo 
das Epithel lockerer ist. kann sich auch das Mesenchym besser 
ausbreiten und seine gewohnte Form annehmen. So besteht also 
keine Schwierigkeit, das Mesenchivm im Innern von dem der Ober- 
tliche abzuleiten, da der Zusammenhang direkt sichtbar ist. und 
damit fallt die Notwendigkeit. eine komplizierte Umwandlungstheorie 
aufzustellen. Freilich beginnt in der ‘Tiefe bereits die Auflésung 
des Epithels zum Reticulum; es zeigt aber doch noch ein viel 
festeres Gefiige als das Mesenchym, so dass es noch leicht von 
ihm zu unterscheiden ist (Fig. 13). Man muss also nur geniigend 
junge Stadien untersuchen, denn spiter ist die Unterscheidung 
tatsachlich nicht mehr méglich. 

Verfolgt man nun diese feinen Bindegewebssepten Schritt 
fiir Schritt, so stellt sich herans, dass sie nicht einfach ins Epithel 
einsechneidende Papillen (Zapfenform) bilden, als Unterlage fiir 
die eindringenden Cefisse, sondern sie umgeben die einzelnen 
Knospen ringsum wie diinne Haute oder Schalen, die unter sich 
wieder zusammenhingen. Wenn es also gelinge, das Epithel der 
Thymus dureh Maceration zu entfernen und das Mesenchym in 
seiner natiirlichen Form = stehen bleibend zu erhalten, so wiirde 
man schon ein ziemlich kompliziertes Geriist bekommen in Form 
eines weiten Netzes, dessen einzelne Maschen aber nicht durch 
Strange markiert werden, sondern durch flachenformig ausgebreitete 
Lamellen'). Dabei bleibt aber zu bedenken, dass es nicht zu 
einer Abschniirung von einzelnen Epithelteilen kommt, sie bleiben 
alle miteinander verbunden. Hiiufig sind diese Verbindungsbriicken 
allerdings sehr schmal und zu diinnen Flichen oder Strangen 
ausgezogen. An solehen stellen versehwindet die scharfe Grenze 

', Dass diese Lamellen nicht kompakt sind, sondern ihrerseits auch 
wieder durchlichert, ist selbstverstiindlich, da sie ja aus lockerem embryonalem, 
wenn auch zellreichem Mesenchym bestehen. 
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des Epithels gegen das Bindegewebe zuerst, dadureh wird auch 
der Angriff des Mesenchyms wesentlich erleichtert (Fig. 27). Diese 
Verbindungsbriicken liegen jetzt auch nicht melir so. dass sie alle 
radiir von einem zentralen Strang aus auszugehen  scheinen, 
sondern sie sind ganz unregelmiissig, manchmal auch Seitenknospen 
(ich vermeide mit Absicht den Ausdruck Lappchen) miteinauder 
verbindend und sicherlich nicht alle primér vorhanden, sondern 
auch durely sekundire Aneinanderlagerung und Verwachsung von 
Epithelknospen entstanden, so wie dies schon friiher fiir die 
Entstehung des Lumens geschildert wurde. Auch jetzt findet man 
noch oder wiederum Hohlriume in der Thymus; wahrend aber 
friiher das Lumei klein und absolut leer war, ist es jetzt nicht 
selten gross und von Mesenchym ertiillt (Fig. 6). Einmal fand ich 
sogar gerade bei einem Istagigen Fotus ein Gefiss im Lumen, 
das nach oben in einer breiten Offmung nach aussen ging, wahrend 
es sich caudal in zwei diinnere Strange aufliste, wovon der eine 
sich dureh einen schmalen Spalt bis zur Oberflache durehzwingte 
und der andere nach wenigen Schnitten mit dem Lumen blind 
endigte. 

Die Verschmelzung zweier Epithelknospen kann natiirlich 
an solchen Stellen zustandekommen. wo sich wirklich Epithel mit 
Epithel beriihrt. sobald eine Mesenchymlamelle dazwischen liegt, 
geht dies nicht mehr. Dadureh wird das Schnittbild im weiteren 
noch mehr kompliziert. Dem Wachstum des Organs nach aussen 
ist durch die Ausbildung einer Faserhiille bereits eme Grenze 
gesetzt: will sich jetzt das Epithel noch weiter ausdehnen. so 
kann dies nur dureh vielfache Einfaltung geschehen. 

Ks ist nur sehr wiechtig. zu erfahren, ob das Mesenchym 
nur infolge des Wachstums der epithelialen Anlage passiv mit 
in das Organ eingezogen wird, oder ob es am Wueherungsprozess 
aktiv mit teilnimmt. Anfanglich ist, wie dies auch Maximow 
annimmt, sicherlich nur das erstere der Fall: jetzt bietet aber 
das Mesenchym doch andere Bilder dar als friiher. Es ist zell- 
reicher geworden, was nur durch Vermehrung der eigenen Zellen 
erfolgt sein kann. Wenn man nun nach Karvokinesen sucht. so 
findet man solehe am hiiufigsten in denjenigen Mesenchym- 
abschnitten, die schon innerhalb der Thymusanlage liegen. Hier 
sind auch die freien Wanderzellen am = zahlreichsten. Die An- 
name einer aktiven Proliferation des Gewebes erscheint also 
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wohl gerechttertigt. Eines allerdings ist befremdlich, namlich 
der Umstand, dass man hier in dem cranialen Teil der Thymus 
so wenig Einwanderungsbilder und so wenig Lymphocyten im 
Epithel selbst tindet (Fig. 15), wihrend der Prozess in den mehr 
caudal gelegenen Partien bereits seinen Héhepunkt erreicht hat 
und die Lymphocyten daselbst so dicht gedrangt sind, dass die 
Klarheit der Bilder dadurch beeintrachtigt wird (Fig. 27). Ich 
kann mir nur folgende Erklarung dafiir denken: Dureh die ein- 
wandernden Lymphoeyvten wird die schon vorher  eingeleitete 
Vakuolisierung des vielschichtigen Epithels weiter getrieben und 
dem lIvymphoiden Gewebe das Eindringen erleichtert. In diesen 
vordersten Partien nun, wo die Zellschichten nicht mehr so zahl- 
reich sind, und das Mesenchym in die Zwischenriume rascher 
mit eingezogen wird, fallt die Notwendigkeit der Bearbeitung 
des Epithels dureh Lymphoeyten fort; es geniigt die primire 
Vakuolisierung und die endgiiltige Auflésung zum Reticulum 
kann dureh das Andringen des Mesenchyms selbst bewirkt werden. 
In der Tat verwischt sich auch der Unterschied in den Bildern 
aus verschiedenen Stellen der Thymus sehr bald. Bei einem nur 
2 Tage alteren Fétus (20—21 Tage) sehen alle Schnitte gleich aus. 

Es ist leicht verstandlich, dass man versucht ist, in’ der 
Phvlogenie eine Erklirung zu suchen fiir das besondere Zusamimen- 
arbeiten von Epithel und Bindegewebe: doch sind die Anhalts- 
punkte, die sich hieraus gewinnen lassen, so gering an Zahl und 
Wert. dass es sich kaum lohnt, sie anzutiihren. Bekannt ist, 
dass bisher bei Amphioxus und den Myxinoiden eine Thymus 
oder ein Homologon derselben noch nicht gefunden wurde: ebenso 
sind die Ergebnisse fiir Petromyzonten trotz der Untersuchungen 
von Schaffer, Beard und Gaskell noch sehr zweifelhatt. 
Uber die Entwicklung der Selachierthymus liegen mehrere neuere 
Arbeiten vor, von welchen die eine von Fritsche (1910) aus- 
driicklich eine frihzeitige Beteiligung mesodermaler Elemente in 
Abrede stellt: das Organ ist stets scharf durch eine bindegewebige 
Kapsel abgeschlossen, nur Gefiisse wachsen von hier aus in das 
Gewebe ein. Sie bestatigt also in gewisser Hinsicht die An- 
schauung Beards (1903). Im folgenden Jahr erschien die Arbeit 
Hammars (1911). welehe die kleinen Thymuszellen als meso- 
dermale Elemente hinstellt, die in Form echter Lymphoeyten in 
der epithelialen Anlage auftreten und sich hier weiter vermehren 
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und wieder ein Jahr spiiter erbrachte Maximow (1912) wie fiir 
die Siugetiere auch hier den noch fehlenden Beweis der Ein- 
wanderung. Hierbei blieb er aber stehen. ebenso wie ihm auch 
zur Erklirung der Genese der Amphibienthymus die friihzeitige 
Immigration mesenchymatéser Elemente und zwar als einzelne 
freigewordene Zellen nicht als zusammenhingendes Gewebe geniigt. 
Dieser Ansicht tritt Dustin (1911, 1913) sehr energisch ent- 
gegen in zwei neuen Arbeiten iiber die Thymus von Axolotl und 
zwei anuren Amphibien (Bufo vulgaris und Rana tusea), in welchen 
er seine bereits friiher bei der Untersuchung der Reptilienthymus 
gewonnenen Anschauungen bestitigt. Zwar hatte er sich nicht 
eigentlich mit der Entwicklungsgeschichte des Organs beschiiftigt. 
Er lasst aber durehblicken, dass er auf Grund der periodischen 
Evolution und Involution des Organs gleiche Verhiltnisse auch 
fiir die Genese annimmt: nach ihm sind Bindegewebszellen, vor- 
wiegend solche, welche die Gefasse begleiten, in hervorragender 
Weise an dem Aufbau des Organs beteiligt. so dass er auf die- 
selben auch das Reticulum der fertigen Thymus zuriickfiihrt. 
Allerdings geht aus seinen Arbeiten nicht hervor. wie er sich den 
primiren Zusammenstoss zwischen Epithel und Bindegewebe denkt. 

Diese wenigen Angaben, die alle den letzten Jahren ent- 
stammen, geniigen, um zu zeigen, dass sich aus der Phylogenie 
vorerst wenigstens keine weitere Aufklirung geben lasst und dass 
exakte vergleichend-anatomische Studien hier dringend notig wiiren. 

Fine Sonderstellung nehmen die Teleostier ein. Hier bleibt 
die Thymus mit ganz wenigen Ausnahmen dauernd mit dem Ober- 
flachenepithel verbunden: dieser Umstand gibt allerdings 
keine Erklirung fiir die histogenetische Umwandlung, die trotz- 
dem in gleicher Weise wie bei anderen Wirbeltieren  erfolgen 
kann, aber er weist auf die Mdéglichkeit naher Beziehungen 
zur ‘Tonsille hin, insbesondere, da nach der Beschreibung von 
Hammar (1909) die Anlage der Thymus bei Teleostiern sehr 
lange gsfassfrei bleibt. Das die Gefasse an das Parenchym heran- 
fiihrende Bindegewebe dringt alnlich hohen Schleimhautpapillen 
gegen das Epithel vor: erst nach dem Einwachsen der Kapillaren 
in das Organ selbst erhalten diese auch eine bindegewebige 
Adventitia, 

Nach dieser kurzen Abschweifung kehren wir zur Schilderung 


der Kaninehenthymus (Is tigiger Embryo) zuriick. Das caudal 
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verbreiterte Ende der Thymus zeigt schon eine sehr viel stirkere 


Lappung als der craniale oben beschriebene Teil (Texttig. 5). 


Die 


einzelnen Epithelknospen liegen weiter auseinander gedraingt und 


erscheinen am freien Ende wie kolbig aufgetrieben. 


Hier ist 


eben noch die Moglichkeit einer weiteren Ausdehnung vorhanden 


und hier findet man auch die hiutigsten Mitosen. 


eines 


Thymus 
Gezeichnet mit 


Fig. Schnitt durch die 


IS tigigen Kaninchenembryos. 


dem Abbeschen Zeichenprisma unter Be- 
nutzung von Apochr. 16 mm und Comp.- 
Qeul. 4. Die sechraffierten Stellen sind rein 


epithelial oder von ganz spirlichen Lymphocyten 
durchsetzt; die punktierten zeigen die Vertei- 
lung des dicht zelligen lymphoiden Gewebes in 
und ausserhalb der Thymusanlage, soweit es 
Grenze festzustellen 


war. eine 


Gretiisse rot. 


noch mélich 


das 
hier 


Auch 
Lipithel erscheint 
noch test geschlossen : 
Vakuolen sind selten 
und Lymphoevten nur 
spirlich eingewandert. 
lie teine Grenzschicht 
ist tiberall deutlich. Im 
Zentrum der  Anlage 
sind die Epithelstrange 


dagegen meist  diinn 
und erscheinen stark 


aufgelockert. Von einem 
zentralen ~Parenchym- 
strang kann man eigent- 
lich nicht mehr reden: 
viel eher von einem 
zentralen Netz epithe- 
lialer Balkchen. welche 
das dieht von Lympho- 
evten ertiillte Mesen- 
chym durchziehen. Die 
Grenzmembran gegen 
letzteres ist meist nicht 
mehr zu sehen. Eine 
Rekonstruktion der 
alten epithelialen  An- 
lage allein ware jetzt 
nicht mehr moéglich. 
Die trennenden 
Mesenchymschiehten 
sind im Gegensatz dazu 
breiter geworden. was 
allein schon fiir eine ak- 
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tive Mitbeteiligung spricht, die durch zahlreiche Kernteilungstiguren 
nur bestiatigt wird. Man kann jetzt direkt das Freiwerden der Zellen 
beobachten. Zuerst farbt sich das Protoplasma unmittelbar um den 
Kern herum dunkler und intensiver blau bei Panehrom- und Azur H- 
Fosinfirbung, was der beginnenden Verdichtung und der wachsenden 
Basophilie des Protoplasmas entspricht. Dabei tritt auch die wabige 
struktur des Protoplasmas deutlicher hervor. Dann beginnt die 
Zelle ihre Fortsatze einzuziehen; es finden sich jetzt neben freien 
Lymphoeyvten sehr hiutig solehe, welche durch einen oder zwei 
feine Protoplasmafiiden noch mit dem Muttergewebe in Verbindung 
stehen. Man kann diesen Vorgang allenthalben im Mesenchym 
beobachten, nicht nur in unmittelbarer Nahe des Epithels: doch 
scheinen die Wanderzellen eine besondere Vorliebe fiir die Nach- 
barschaft der Gefisse zu besitzen: hier tindet man sie so héutig 
und dicht gedringt. dass sich einem der Gedanke an eine be- 
sondere Beziehung zur Gefisswand aufdringt: doch konnte ich 
niemals ihr Entstehen direkt aus derselben beobachten. 

In den von Ivinphoidem Mesenechym erfiillten Zwischenréumen 
zwischen den Epithelknospen findet man jetzt allenthalben Gefasse. 
Sie haben mehr Raum zur Ausbreitung gewonnen und ziehen tief 
ins Innere des Organs hinein (Textfig. 8: vgl. auch Fig. 27) 
und hiutig aueh zwischen den Epithelzapfen dureh. wie dies in 
jiingeren Stadien auch schon, aber nur selten der Fall war. Sie 
sind relativ weit und gut gefiillt: ihre Wand besteht meist nur 
aus einer einfachen Lage platter Zellen, sie tragen also den 
Charakter von Kapillaren. Es beginnen aber jetzt einzelne 
Getassquersehnitte dureh die Ausbildung einer Muskelschicht um 
das Endothelrohr als Arterien kenntlich zu werden. doch handelt 
es sich dabei vorwiegend um kleinere Gefiisse. Zu diesem Zeit- 
punkt beginnt recht eigentlich die Vaskularisiernng der Thymus. 
auf welche ich weiter unten noch zuriickzukommen habe. 

Es wurde schon vorher erwihnt. dass eine direkte Ab- 
stammung der freien Wanderzellen aus den Gefasswandzellen 
nicht beobachtet werden konnte: da sich letztere aber in der 
Nihe der Gefisse mit Vorliebe ansammeln, nimmt es_ nicht 
Wunder, wenn man vielleicht nach einer Beziehung zum Cefiss- 
inhalt sueht. Doeh Lisst auch hier jeder sichere Anhaltspunkt 
im stich. Die Gefisse sind ja meist gut mit Blut gefiillt; dies 
gestattet aber héchstens einen Schluss auf einen regen Stoff- 
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wechsel zu ziehen, der ebensogut mit der Entwicklung des Organs 
iiberhaupt zusammenhangen kann. Jedenfalls sind in den Gefassen 
in und um die Thymusanlage weisse Blutzellen durehaus nicht 
in grésserer Menge vorhanden als in den iibrigen embryonalen 
(iefiissen, von der Leber tiberhaupt ganz abgesehen. Somit bleibt 
nur die einzige Annahme, die sich wenigstens durch das mikro- 
skopische Bild begriinden lisst, dass dem die Gefasse umgebenden 
Mesenchym eine gréssere Fahigkeit. Wanderzellen liefern, 
innewohnt als dem iibrigen, sofern man nicht zu ganz hypothe- 
tischen Erklirungen seine Zutlucht nehmen will. Nicht nur um 
die Gefisse, sondern auch noch in der Umgebung des Epithels 
sammeln sich die Lymphoeyten in dichten Hauten an, was 
Maximow nach Art eines chemotaktischen Reizes von seiten 
des Epithels erklirt: doch sind die Verhiltnisse hier wiederum 
ganz eigenartige. so dass sie sich durch diese Hypothese, gegen 
die an und fiir sich nichts einzuwenden wire, nie vollstandig 
erkliren lassen. Wie sich aus der Fig. 27 ergibt, ist die Anlockung 
durch das Epithel keine gleichmiissige. Die am weitesten nach 
der Peripherie zu gelegenen epithelialen Knospen sind von durch- 
wandernden Zellen fast vollig frei und in ihrer Umgebung zeigt 
das Mesenclivm die bekannte netzige Beschatlenheit mit  relativ 
wenigen freien Zellen. Hier fehit die chemotaktische Wirkung 
augenscheinlich ganz. Wesentlich anders sieht es im Innern des 
Organs aus. Hier liegt Zelle an Zelle, fast so. wie man es in der 
Rinde des fertigen Organs zu sehen gewohnt ist. Bei schwacher 
Vergrosserung scheint die Grenze zwischen Epithel und Mesenchym 
unschwer zu finden sein, da sich die Zellen des letzteren durch 
ihre dunklere Farbung scharf abheben. Anders bei starkerer 
Vergrosserung (Fig. 16). Das Epithel erscheint hier zerkliiftet 
und aufgelockert; tiberall zwischen seinen Zellen legen hier die 
fremden eingewanderten Elemente, die ihren Weg weiter vorzu- 
dringen scheinen. Eine Grenzmembran gegen das Mesenchym 
ist nicht mehr festzustellen: ganz allmihlich gehen die Retikulum- 
zellen des einen in das des anderen Gewebes tiber. Dies ist 
natiirlich nicht so aufzufassen, als ob Mesenchym und Epithel 
in direkter Verbindung miteinander stiinden durch die Fortsatze 
ihrer Zellen: es findet nur eine innige Durchmengung beider 
Elemente statt, deren Ubersicht durch die reichliche Kinlagerung 
freier Zellen sehr erschwert, ja beinahe unmdglich gemacht wird. 
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Das Epithel ist nur mehr kenntlich an dem = etwas dichteren 
rétlichen Protoplasma seiner Zellen, auch liegen hier die Kerne 
noch na&iher beieinander, als in dem Mesenchymnetz: es sind also 
die Maschen noch etwas kleiner und regelmassiger. An anderen 
stellen legen sich die freigewordenen Wanderzellen wie ein dicht 
geschlossener Saum um den noch fest geschlossenen diinnen 
epithelialen Strang herum, der ihrem Eindringen offenbar Wider- 
stand entgegensetzt. Nicht selten werden dabei ihre Zelleiber 
zusammengedriickt, so dass auf dem hellen Epithel eine Sehicht 
dunklerer kubischer Zellen aufzusitzen scheint. Hautiger jedoch 
sind die Ansammlungen ganz regellos und bestehen meist aus 
mehreren Schichten. Nach aussen in das Mesenchym geht das 
Ivmphoide Gewebe ohne scharfe Grenze tiber. In diesem Stadium 
wird der Vergleich mit der Tonsille und der Bursa Fabricii noch 
naiher geriickt. Wieder legt sich Iymphoeyten lieferndes Gewebe 
um epitheliale Knospen herum, nur dass hier die Grenzen mehr 
verwischt sind. Die alte Auffassung v. Ebners, der nur dem 
Mark der Thymuslappchen epitheliale Abstammung zuerkennt, 
scheint gerechtfertigt. Wenn man aber die einzelnen Elemente 
durechmustert, so fallen zwischen den sehr polvmorphen Zellen 
bindegewebiger Herkunft, die nicht selten noch syneytial zu- 
sammenhingen, grosse sternférmige Zellen auf. die ganz den 
Habitus von Epithelzellen tragen und bei giinstiger Lage und 
Schnittrichtung sich auch bis zum Epithel verfolgen lassen. Sie 
liefern uns den Beweis dafiir, dass das mesenchymatése Gewebe 
die durch das Epithel gesetzte Grenze bereits iiberschritten hat. 
Die Auflésung des Epithels geht nun sehr rasch weiter, und ist 
jetzt wohl in erster Linie mechanisch bedingt durch Vermehrung 
des lymphoiden Gewebes, wie dies auch Hammar und Maximow 
annehmen. Fiir eine aktive Zerstorung fehlen alle Anhaltspunkte. 
Es sind keine Degenerationszeichen vorhanden, man ftindet wohl 
kleine Epithelkerne, sie sind aber immer gut erhalten und ver- 
danken ihre Kleinheit wahrscheinlich der Schnittrichtung. Die 
friiher erwalnten dunklen Epithelzellen, die Maximow als 
.geschrumpfte* bezeichnet. kommen jetzt tiberhaupt nieht mehr 
vor. Dagegen findet man manchmal zwischen den Zellen gréssere 
oder kleinere, meist runde strukturlose Korner, die sich stark 
mit allen Chromatinstoflen fairben. Ich halte sie fiir die von 
Flemming besehriebenen tingiblen Kérperchen. die auch in den 


120 A. Hartmann: 


Lymphdriisen vorkommen und yon vielen Autoren in der Thymus 
aller. Wirbeltiere angetrotfen worden sind. Jetzt sind sie noch 
selten, spaiter werden sie viel hautiger und oft auch grésser. 
Auf einen Punkt haben wir noch einzugehen, ehe wir die 
weitere Ausbildung der lvmphoiden Elemente in ilteren Stadien 
verfolgen. Es bleiben nimlich einzelne Epithelbezirke merk- 
wiirdig kompakt und frei von Lymphoeyten und fallen namentlich 
in den zentralen lymphoeytenreichen Partien als helle Stellen 
auf (Fig. 20). Die Differenzierung in Mark und Rinde scheint 
hier eingeleitet zu werden. Maximow schildert die Entstehung 
des Markes als vor allem im zentral gelegenen Hauptstamm auf- 
tretende kleine unscharf begrenzte Inseln von grossen. meistens 
svnevtienartig verbundenen Epithelzellen*, welche dureh Hyper- 
trophie eine andere Beschattenheit annehmen, als die ebenfalls 
spirlich mit Lymphoevten durehsetzte dussere Peripherie des 
Lappchens. Dies sind die iltesten Stadien, die seinen Unter- 
suchungen zugrunde liegen und er halt hiermit die Histiogenese 
der Thymus fiir im wesentlichen beendet. Auf die genauere 
Ditferenzierung von Mark und Rinde werde ich in einem eigenen 
Abselnitt zuriickkommen, nur soviel méchte ich hier schon be- 
merken, dass weder von einer Hypertrophie einzelner Epithel- 
zellen hier schon die Rede sein kann, noch von einer Hyperplasie 
bestimmter Bezirke. Mitosen sind eher an der Peripherie des 
Organs hautiger zu tinden, als im zentralen Teil, und die ver- 
schiedene Grodsse der Zellen aut dem schnitt beruht vor allem 
auf der verschiedenen Richtung, in welcher sie getroften sind. 
Was das Verhalten der eingedrungenen Wanderzellen be- 
tritit, so kann ich die Angabe von Maximow bestatigen, dass 
sie sich alle zunichst in typische sogenannte grosse Lymphoevten 
verwandeln. Unter ihnen fallt eine besondere Form auf. von 
weleher Maximow nur angibt, dass sie mehr in den peripher 
gelegenen Teilen der Lappehen zu finden seien. Da sie im Gegen- 
satz zu den gewolinlichen grossen Lymphoeyten (Fig. 15 be) einige 
Besonderheiten darbieten, habe ich drei von ihnen in Fig. 15ds 
gezeichnet. Sie sind sehr autfallend; der Kern ist meist hell mit 
krittiger Membran, das gesamte Chromatin zu mehreren grossen 
Klumpen zusammenzeballt. Der Protoplasmaleib ist gross, immer 
scharf konturiert. vorwiegend basophil (blau bei Azur- und 
Panchromfarbung: mehr violett bei Farbung nach Dominiei, 
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die auch der Zeichnung zugrunde lag), manchmal ganz locker 
wabig (de), bald mehr homogen und sehr dunkel (ec). bald mit 
mehr oder weniger grossen Vakuolen durchsetzt, zwischen welehen 
sich das Protoplasma zu dunklen Stringen verdichtet. Die fast 
immer vorhandenen zahlreichen Fortsitze lassen auf amdboide 
Bewegung schliessen. Zu den gewohnlichen grossen Thymus- 
lvmphoevten finden sich alle Ubergiinge, so dass die Annahme 
ihrer Abstammung aus diesen Zellen gerechtfertigt erscheint. 
Es eriibrigt nur, ihr Verhalten im = weiteren Verlauf der Ent- 
wicklung zu verfolgen, um iiber ihr Auftreten und ihre Bedeutung 
Autsehluss zu gewinnen. Im Mesenechym ausserhalb der Thymus- 
anlage habe ich nur wenige derartige Zellen finden kénnen. 

Das nichste Stadium, das von einem 19 tdégigen 25 mm 
langen Embryo stammt, bietet noch nicht viel Neues. Nach der 
Fixierung liess sich die Thymus herauspriparieren. Sie reicht 
noch ziemlich weit in den Hals heranf und ist an ihrem lopf- 
teil in einen spitzen Zipfel ausgezogen. Makroskopisch fanden 
sich keine Reste eines Verbindungsstranges zur Parathyreoidea 
mehr: es ist aber nicht ausgeschlossen, dass mikroskopisch noch 
solche nachzuweisen gewesen wiiren. 

Der Kopfteil der Thymus hat jetzt auch einen viel starker 
ausgesprochenen lappigen Bau als friiher. Er besitzt noch immer 
Lichtungen, die sich stets nach aussen verfolgen lassen. manehmal 
klein, schmal und leer, manehmal zum Teil von Mesenchym und 
selbst von Gefassen erfiillt sind. Bindegewebstarbungen | Mallory. 
Pasini) zeigen rings um das Organ herum die Ausbildung einer 
Faserkapsel, die aber sonderbarerweise nur mehr wn den hopfteil 
deutlich ausgesprochen ist. wihrend sie sich weiter caudal um 
den Korper mehr und mehr verliert. Das Mesenchym um den 
hopfteil') ist relativ arm an freien und ruhenden Wanderzellen. 
Doch sind ziemlich zahlreiche Mitosen ein Beweis fiir eine rege 
Tatigkeit desselben. An der Obertliche der Zellen threr 
Ausliufer sind bereits feme kollagene Faserchen ausgebildet, die 
sich um die Gefasse herum dichteren Hiillen vertlechten. 
Merkwiirdig ist. dass die Grenzmembran des Epithels gegen das 
Dindegewebe zu, wo sie noch erhalten ist, sich bedeutend ver- 
stirkt hat und denselben Farbeharakter wie die Fibrillen zeigt. 
Sie fehlt nur an den zentralen Partien des Epithels (Fig. 1s). 


', Gemeint ist der cranialste Abschnitt der bleibenden Thymus. 


122 A. Hartmann: 


Gerade mit ibrer Hilfe und der der feinen Fibrillen lisst sich 
das Mesenchym sehr weit in die Thymusanlage hinein verfolgen 
und es ist verstindlich, dass die Grenzen zwischen beiden Geweben 
jetzt noch mehr verwischt sein miissen als vorher. Die ein- 
gewanderten freien Zellen sind im Kopfteil nicht allzu zahlreich. 
Doch tindet man gerade zwischen der Zone der dichter gedrangten 
Lymphoevten und der von ihnen fast freien Randzone, die 
Maximow als eigene Schicht betrachtet haben will, jene eigen- 
tiimlichen — grossen Zellen, welche selbst bei der Farbung nach 
Pasini, die andere Lymphoeyten nicht differenziert, durch ihre 
leuchtend roten grossen Chromatinschollen auffallen. Der Korper 
der Thymus unterscheidet sich vom Kopfteil') jetzt nur mehr durch 
die noch stirkere Beteiligung des lyvmphoiden Mesenchyms, das 
sich in Form dicker Hiillen um die zentralen Epithelstrange 
herumlegt und in das aufgeléste Epithel eintritt (vgl. Texttig. 5). 
Die Grenze des lvmphoiden Gewebes gegen das Epithel zu ist 
hier vollstandig verwischt und letzteres zugunsten des ersteren 
fast vollig verdringt, nur grosse sternformige Zellen, die noch 
den Zusammenhang gewahrt haben, oder Gruppen von wenigen 
Zellen, die noch in epithelialem Verband zusammenliegen und an 
eventuell in ihnen vorkommenden Mitosen kenntlich sind, erinnern 
noch an das alte Gefiige. Dagegen beginnt das lymphoide Gewebe 
sich jetzt gegen das iibrige lymphoevtenirmere Mesenchym = ab- 
zuschliessen, indem die obertlachlichsten seiner Zellen sich ab- 
platten und als spindelférmige Elemente die Bindegewebshiille 
des Liippehens auszuarbeiten beginnen. Ebenso legen sich an der 
Peripherie der Epithelknospen einzelne Mesenchymzellen der 
Obertliche flach an, so dass eine kontinuierlich das Lippehen 
umfassende Kapsel entsteht. Nur ganz in der Tiefe der Septen 
bleibt diese Kapsel often und der Verkehr des Mesenchyms mit 
dem Organparenchym ungestért (Fig. 26). Die Septen selbst 
werden dadurch schmaler, da ein Teil ihres Gewebes jetzt direkt 
dem Organ angehért. Sie dienen jetzt vorwiegend den grésseren 
Gefassen als Bahn ins Innere der Thymus. Dass mit der Aus- 
arbeitung einer Kapsel die Einwanderungsbilder aufhéren, ist ver- 
stindlich; dennoch findet man gerade in der Umgebung der 
Thymus mehr freie Wanderzellen als sonst im embrvyonalen 
Mesenchym. Ihre Vorliebe fiir die Nahe der CGefisse ist noch 
ebenso ausgeprigt wie friher und bleibt es auch dauernd. 
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Von dem Verhalten der Lymphocyten im Innern des Organs 
ist bisher noch kaum die Rede gewesen. Wiihrend sie bei Beginn 
ihrer Einwanderung sich alle nahezu gleich verhielten, macht 
sich jetzt die Umwandlung zu den typischen kleinen Thymus- 
Ivmphoeyten bemerkbar. Zuniichst farbt sich der Protoplasmaleib 
dunkler und wird sehmiiler, die lockere vakuolire struktur ver- 
dichtet sich: erst allmahlich wird das Protoplasma wieder heller. 
bis es nur mehr als feiner Saum den Kern umgibt. Auf welche 
Weise die Verinderung zustande kommt, kann ich nicht sicher 
angeben; Abschniirungen protoplasmatischer Zellbestandteile, wie 
sie von Weidenreich als charakteristisch fiir die Entstehung 
von kleinen Lymphoeyten aus grossen angegeben werden, konnte 
ich jedoch nirgends wahrnehmen, gleichzeitig verandert sich auch 
der Kern. Zuerst erscheint die Membran dicker, dann beginnt 
das Chromatin sich lings derselben in Kornehen aufzureihen, 
wihrend der Chromatinrest sich in mehreren groben Schollen 
im Innern zusammenballt. Auch der Kernsaft farbt sich dunkler. 
Typische Radspeichentiguren, wie sie so oft beschrieben werden. 
konnte ich manchmal, aber nicht immer deutlich sehen. Es gelingt 
leicht, alle Ubergiinge von den grossen Lymphoeyten zu den 
kleinen Thymuszellen zu beobachten. 

Dass die Einwanderung ihr Ende erreicht hat, geht schon 
daraus hervor, dass man nur mehr selten pseudopodienartige 
Fortsatze an den Zellen wahrnimmt. Die durch die fortgesetzte 
Vermehrung notwendigerweise bedingte Verschiebung ist wahr- 
scheinlich mehr passiver Art. Die Lymphocyten haben sich in 
dichter Schicht (Rinde) um ein Zentrum gelagert, das mehr oder 
weniger frei yon ihnen ist und dessen langgestreckte Zellen sich 
nach Art eines Plattenepithels aneinanderlegen. Jenseits der 
Ivmphoiden oder besser lympho-epithelialen Sehicht (Jolly), da 
wir es ja nicht mit rein Ivmphoidem Gewebe zu tun haben. 
sondern mit von lvmphoidem Gewebe durchsetztem Epithel, bleibt 
abermals eine geschlossene Epithelschicht vorerst frei von Lympho- 
evten und zwar liegt sie der Rinde nicht gleichmiissig aussen an, 
sondern ist dem freien Ende des Lippehens kappenartig auf- 
gesetzt. Hier geht offenbar die Vermehrung sehr rege vor sich, 
und man findet viele Mitosen, und diese diusserste Schicht ist es 
auch, welche nach Rudberg bei der accidentellen Involution am 
friihesten von den Lymphoeyten verlassen wird und von welcher 
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aus, wenn die Notwendigkeit und die Méglichkeit dazu gegeben 
sind, die Regeneration des Organs erfolgt. Hier stehen aber die 
Zellen radidr zur Achse des Liappchens, nicht wie im Zentrum 
parallel 

Bei einem Embryo von 20 Tagen besitzt die Thymus bereits 
einen ganz ausgesprochenen Liippchenbau. Jedes einzelne Lippehen 
steht noch im Zusammenhang mit einem zentralen Parenchym- 
strang, ist aber gegen das umgebende Gewebe jetzt scharf ab- 
gesetzt. Die Zellen des Mesenchyms haben schon reichlich Fibrillen 
produziert: sie sind zum Teil in freie spindelige Elemente um- 
gewandelt, die den Fasern anliegen und den echten bindegewebs- 
zellen immer ahnlicher werden. Damit erlischt auch die reichlichere 
Produktion von Lymphoevten. Von der alten, das ganze Organ 
zusammenhaltenden Faserkapsel ist kaum mehr etwas zu sehen. 

Jedes einzelne Lappchen ist aber wieder durch Bindegewebs- 
ziige in einzelne Unterabteilungen geteilt, die vom Rande her 
schneidend, etwa bis zur Grenze von Mark und Rinde ins Innere 
eindringen. Es sind dies keine Neubildungen, sondern ein Teil 
der alten gefiissfiihrenden Mesenchympapillen, welche durch die 
Verbreiterung der epithelialen Knospen zusammengedriickt und 
mit in den Bereich des Lappehens einbezogen worden sind. Die 
Zellen sind hier gross und saftig geblieben und jedenfalls einer 
weiteren Vermehrung fahig, was auch durch Kernteilungstiguren 
bestatigt wird. Auch sind sie bei der Faserproduktion beteiligt. 
denn mit ihnen verlaufen feine blaue Fibrillenziige (Farbung nacli 
Pausini) ins Innere, die sich, nach beiden Seiten hin auflésend, 
aut eine ganz kurze strecke verfolgen lassen (Fig. 18). 

Ebenso lasst sich das Eindringen von blauen Fasern in der 
Tiefe der breiten bindegewebigen Septen beobachten. wo die 
Grenze gegen den zentralen Varenchymstrang noch ganz ver- 
wischt ist und es auch dauernd in melir oder weniger hohem 
Grade bleibt. An solehen Stellen bleibt auch das Mesenclivm 
indifferent und gibt die Lieferung freier Zellen niemals ganz auf. 

Die aussere Form des Organs ist vollendet. Das 
einzige. was sich bis zur Geburt des Tieres noch d&ndert. ist. 
dass die Septen schmaler und = zellirmer werden, wodureh der 
lappige Bau des Organs noch deutlicher wird, und dass die ein- 
zelnen Liippehen an Grésse und Ausdelnung zunelhmen: neue 
werden jetzt nicht mehr gebildet. 
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Im Innern der Lappehen ist jedoch die Ausgestaltung noch 
lange nicht beendigt. Bei einem Embryo yon 20 ‘Tagen (30 mm 
Linge) ist der am Rande gelegene Epithelsaum immer noch 
kompakt und frei von Lymphoeyten, wenn auch schon schmaler 
geworden, als im yorhergehenden stadium. Da eine Einwanderung 
von aussen her nicht mel stattfindet, so muss man annelmen, 
dass die Lymphoeyten in zentriftugaler Richtung vordringen. Nach 
weiteren 24 Stunden umfasst der freie Rand nur mehr 1—2 Zell- 
lagen, bis auch diese vollstindig von Lymphoevten  infiltriert 
werden, was aber nicht gleichmissig erfolgt. sondern tleckweise. 
so dass noch lange kleine kompakte Epithelinseln an den Randern 
des Lappehens zu finden sind. Erst 1—2 Tage vor der Geburt 
verschwinden auch diese. 

Die Umwandlung der grossen basophilen Lymphoeyten zu 
den typisechen kleinen Thymuszellen findet hauptsichlich erst 
dann statt, wenn die Durehdringung der epithelialen Anlage mit 
lvmphoidem Gewebe im wesentlichen beendigt ist, also vom 
19. bis zum 25. Tage des Foétallebens ungefihr. 

Je alter der Embrvo, desto reichlicher sind sie vorhanden. 
Mit ihrer Metamorphose verlieren sie jedoch nicht die Fahigkeit, 
sich selbstindig weiter zu vermehren. Man tindet harvokinesen 
sowohl in den grossen als in den kleinen Lymphoeyten und in 
den Ubergangstormen zwischen beiden: auch hierin liegt ein 
Unterschied gegen die Tonsille. wo der Nachwuehs der Lympho- 


evten nur von den Keimzentren der Follikel aus erfolgt. Es 


scheint sogar, als wiirden sich die kleinen Zellen reger vermehren 
als die iibrigen: doch ist das nieht zu verwundern, da sie gegen 
Ende der Embrvonalzeit in der fertigen Thymus weitaus das 
grésste Kontingent aller Thymuszellen stellen. Meist liegen sie 
in Gruppen oder Ketten beisammen, ebenso wie auch die grossen 
Lymphoeyten selten einzeln zu finden sind, 

Die friiher beschriebenen ganz grossen basophilen Zellen 
sind noch immer vorhanden, doch treten sie hinter den kleinen 
Elementen sehr an Zahl zuriick. Meist liegen sie mehr an der 
Peripherie des Lippehens, nicht selten auth an der Grenze 
zwischen Rinde und Mark (Fig. 26) und kommen aneli im inter- 
lobuliren Bindegewebe jetzt hautiger vor wie friiher. Ihr Bau 
ist nicht verandert: manchmal zeigt sich der Kern nierentérmig 
eingebuchtet und liegt dann exzentrisch. Das Cytoplasma fallt 
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ausser durch die ausgesprochene Basophilie durch die starke 
Vakuolisierung auf. Der Zelleib der kleinen Thymuszellen_ ist 
meist nur als schmaler heller Ring um den Kern wahrzunehmen 
und lisst Struktureigentiimlichkeiten nur selten erkennen, 

Mit der Ausbildung einer kollagenen Faserkapsel um = das 
Lippehen ist eine weitere Beteiligung des aussen  liegenden 
Mesenchyms selbstverstandlich ausgeschlossen und hiermit wire 
das vorliegende Kapitel eigentlich beendet, wenn nicht gerade 
der gegenwartige Stand des Thymusproblems es so besonders 
interessant erscheinen liesse, sich auch mit dem ins Thymus- 
parenchym einbezogeneti Mesenchym noch weiter zu beschattigen. 
Hieraus ergibt sich vor allem die wiehtige Frage, ob ein Teil 
der eingeschlossenen mesodermalen Zellen dauernd als svneytiales 
Reticulum erhalten bleibt, also vollstaindig undifferenziertem 
Zustand; dann wiire eine fortgesetzte und unter gewissen Be- 
dingungen gesteigerte Lieferung von Lymphzellen leicht ver- 
standlich: auch die Erklarung der Ausbildung eines weit ver- 
zweigten Kapillarnetzes in den Rindenteilen wiirde nicht mehr auf 
Schwierigkeiten stossen. Wird dagegen das primire Mesenchym- 
reticulum vollstandig in seine einzelnen Elemente aufgeloést und 
diese alle in kleine Thymuszellen verwandelt, denen die Fahigkeit 
zu selbstandiger Vermehrung erhalten bleibt, anders als wir es 
in den Keimzentren der Lymphfollikel zu sehen gewohnt sind, so 
miissten die Thymuslymphoevten als eine besondere funktionelle 
Abart der Zellen des gesamten Ivmphatischen Apparates betrachtet 
werden, in welchem Sinne auch die Untersuchungsergebnisse von 
Bang (1904) verwertet werden konnten; Hammar hat wieder- 
holt darauf hingewiesen, dass derartige chemische Verschieden- 
heiten, wie sie. von Bang tir die Lymphdriisen und die Thymus 
festgestellt wurden, nicht iiberschitzt werden diirfen und zum 
mindesten nicht einen histogenetischen Unterschied zweier Zell- 
kategorien zu bedeuten brauchen. 

Sieht man sich in der Literatur nach dem Vorkommen 
eines bindegewebigen Thymusreticulums um, so ist man erstaunt, 
hiertiber sehr wenig Angaben zu finden, abgesehen von jenen 
Autoren, welche die ganze Thymusrinde als mesodermales Produkt 
auffassen und hier nicht in Betracht kommen. Entweder wird 
das zwar als Iwmphoides. aber aus Epithel 
hervorgegangenes betrachtet (Maurer 1902, Nussbaum und 
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Prymack 1901, O. Schultze Is97 und Retterer 1913; 
letzterer vertritt epitheliale Abstammung fiir simtliche Lympho- 
evten des Kérpers, indem er ein besonderes aus dem Epithel sich 
herausdifferenzierendes ,angiotheliales Gewebe* annimmt. oder das 
Reticulum wird als dauernd epithelial bezeichnet (Prenant 1593, 
Isv4, Bell 1906, Fritsehe 1910. Mietens 1909, Hammar 
und Maximow). Die meisten der letztgenannten Autoren lassen 
wenigstens mit den Gefissen und Septen lockeres Bindegewebe 
ins Innere des Organs gelangen, schreiben ihm aber fiir den Bau 
des Thymusreticulums keine oder nur untergeordnete Bedeutung 
zu. Mietens erkennt im Endbezirk der septen die scharfe 
(irenze zwischen epithelialem und bindegewebigem Reticulum aus 
der Stellung der Kerne: wie unmdglich das ist, kann man aus 
meinen Fig. 13 und 17 leicht ersehen. Ausserdem beschreibt er 
neben dem zelligen Reticulum noch ein Faserreticulum: allein 
aus seiner Arbeit geht nicht klar hervor, wie eigentlich die 
beziehungen beider zueinander aufzufassen sind. Die Fasern sind 
bindegewebiger Herkuntt, dringen von der Kapsel her mit den 
Gefiissen ein und sollen spiter in das zellige Reticulum. ein- 
wachsen: dabei soll sich ein Teil der den Fasern anliegenden 
Reticulumzellen .bindegewebig™ verindern und als .flache platte 
Kerne den Fasern anliegen. Hier ist wenigstens die Andeutung 
einer innigeren Durchmischung von epithelialen und mesodermalen 
Elementen gegeben. wenn sie auch yorerst nur unklar zum Aus- 
druck kommt. Schaffer und Rabl (1908, 1909) besehreiben 
in der Thymus von Maulwiirfen ebenfalls neben dem zelligen 
noch ein bindegewebiges Reticulum, welches nicht ausseliliesslich 
vou den Gefaifischeiden und Kapillarhiilsen bestritten wird, sondern 
aus selbstandigen Fasern und Biindelchen besteht. Es kann sich 
im Mark und der involvierten Thymus dem Reticulum eines Lymph- 
knotens niéihern. 

Ganz neuerdings hat Salkind (1912) zwei auch morpho- 
logisch verschiedene Arten von Reticulum in der Thymus_ be- 
schrieben: namlich ein aus schwach basophilen, locker vakuolir 
gebauten Protoplasmaziigen bestehendes unregelmiissiges Netz und 
ausserdem ein in mehr regelmiissigen Maschen angeordnetes, 
stirker acidophiles, dureh kollagene oder elastische Fasern be- 
sonders charakterisiertes Bindegewebsreticulum. Ich habe nun 
die Methode von Salkind nachgepriift, sowohl genau nach seinen 
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eigenen Angaben, als auch, indem ich die Zusammensetzung der 
Farblésungen etwas modifizierte; die Bilder, welche ich erhielt. 
waren durchaus nicht klarer als die mit den bisher gebrauchlichen 
Methoden; zwei als gesonderte erkennbare Netze sind jedentalls 
nicht zu sehen. ebenso fehlen elastische Fasern. die ich aueh 
nach der Methode von Weigert in der Thymus nicht darstellen 
konnte. Sobald eben epitheliales und Ivmphoides Reticulum innig 
miteinander vermischt sind, geben selbst Grosse oder Struktur 
der Kerne, Ausdehnung und Bau des Protoplasmaleibes kein 
sicheres Kriterium mehr fiir die Zugehorigkeit ab. Dass Zupt- 
praparate und Macerationsmethoden hier nicht zum Ziele fiihren 
kénnen, ist klar. In diesem Sinne sind die Ausfihrungen Watneys 
(1882) hinfillig, auch die Kultur von Thymusgeweben, wie sie 
Pappenheimer (1913) nenerdings vornahm, kann keinen Aut- 
schluss geben, da es sich ja nicht um das Vorhandensein einzelner 
bindegewebiger Elemente handelt, was niemand bezweifelt, sondern 
um den synevtialen Zellverband, dem seine wichtigste Funktion, 
die Lieferung freier Lymphoeyten, erhalten bleibt. 

Mit Hilfe verschiedener Fasermethoden  hottte ich. beide 
Gewebsarten auseinander halten zu konnen. Mollier (1913) hat 
gezeigt. dass in der Bursa Fabricii die Fasern des epithelialen 
Reticulums sich nach Pasini rot farben und in direktem Zu- 
summenhkang stehen mit den blauen Fasern des um das Epithel 
velegenen Iwinphoiden Retieulums. Es miissten also in der Thymus 
rote und blaue Fasern nebeneinander vorhanden sein: dies ist’ bis 
zu einem gewissen Grade auch der Fall: nur folgen ber neu- 
geborenen oder sehr jungen Tieren die blauen, also bindegewebigen 
lasern vorliegend dem Verlauf der Gefisse, wihrend die immer 
nur sehr zarten roten Fibrillen fast aussehhesslich in der Um- 
gebung der Hassalsehen hérperchen zu finden sind. Gerade 
hier aber also un Epithel kommen auch blaue Fasern vor (vgl. 
Fig. 12). Uber die sehr feinen fadigen Strukturen im Proto- 
plasma ganz junger Thymen lasst sich mit Sicherheit nichts be- 
hanupten: dagegen habe ich in der ‘Thymus von dlteren (7 Monate) 
Kaninchen, welche bereits die ersten Anfinge der Involution zeigten, 
ber der Farbung nach Pasini deutlich zweierlei verschiedene 
Fasern wahrgenommen (Fig. lla). Die Beobachtung mit mono- 
chromatischem griinem Licht lasst die roten Fasern schart schwarz 
hervortreten, ebenso wie die rotgefirbten Kerne, wihrend die 
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feineren blauen Fasern in dem rotlich violetten Protoplasma ver- 
schwimmen (Fig. 11b), die bei gleicher Einstellung gezeichnet 
wurde, nur unter Verwendung der Quecksilber-(QQuarzlampe von 
Zeiss mit dem von Kéhler berechneten griinen Filter, anstatt 
der Zeissschen Mikroskopierlampe. Untersucht man nun mit 
dem roten Filter, so wird das Bild ganz unscharf, da alle roten 
Strukturen fast ungefiirbt erscheinen, nur die blauen Faserchen, 
die iibrigens viel feiner sind als die roten und meist sehr wellig 
verlaufen, werden deutlich, auch die Gefasse fallen jetzt dureh 
die dicke schwarze Umranderung auf. Somit scheint der DBeweis 
fiir ein zweiwertiges Reticulum in der Thymus erbracht zu sein, 
wenn nicht durch die Resultate anderer Reaktionen dieses schone 
Ergebnis wieder in Frage gestellt wiirde: man erhalt namlich 
nach Mallory auch ein feines fibrillires Reticulum sowohl im 
Mark als auch in der Rinde; die gréberen Fasern sind deutlich 
blau, aber in ihrer Verteilung auf den Verlauf der Gefasse 
beschrankt, wihrend die feineren Fibrillen, die sich mit dem 
zelligen Reticulum verspannen, mehr eine rotviolette Farbung 
aufweisen. Dies spricht wohl fiir einen Unterschied gegeniiber 
den fertigen kollagenen Fibrillen des Bindegewebes, wogegen an 
und fiir sich nichts einzuwenden ware, da man sie als prikollagene 
autfassen koOnnte: aber die violetten Fibrillen unter sich ergeben 
ein einheitliches Netz. indem sich weder mit monochromatischem, 
noch mit weissem Licht Unterschiede heraustinden lassen. 

Stehen sie nun zum Epithel oder zum Reticulum in engerer 
genetischer Beziehung’ Weder fiir das eine, noch fiir das andere 
lassen sich sichere Beweise erbringen, wenn man nicht ihr stiéirkeres 
Hervortreten im Mark als Stiitze fiir ihre Herkunft aus Epithel- 
zellen antiihren will. Doch liesse sich dagegen wieder einwenden, 
dass sie in der Rinde dureh die zahlreichen kleinen Rundzellen 
auseinander gedringt und verdeckt werden. 

Kollagene oder ihnen sehr nahe verwandte Fasern lassen sich 
auch nach anderen Methoden (Hornowsky, Bielschowsky, 
mit Indulin ete.) in den Hassalschen Korperchen nachweisen ; 
dagegen lasst die Silberimprignation bei den Fibrillen des Rinden- 
reticulums im Stich, mit Ausnahme der Fibrillen um die Gefisse. 

Hammar selbst fasst in seinem Referate die selbstindig 
innerhalb des Parenchyms gefundenen bindegewebsziige nur als 
Scheimbilder auf, néimlich als ganz obertlachlich getrotfenes peri- 
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vasculiires Bindegewebe, da man an reinen Gefassquerschnitten 
ein derartiges Eindringen von Bindegewebsziigen in das Parenchym 
vermisst. Allerdings sind auch die feinsten Kapillaren bei ge- 
eigneter Farbung von einer scharf begrenzten Faserhaut umgeben, 
wie sie auch Stéhr schon beschrieben hat, der sonst der Thymus 
bindegewebige Komponente abspricht. Dies ist aber kein 
Beweis dagegen, dass nicht doch von den Gefailscheiden aus noch 
ein weitverspanntes zelliges Reticulum nicht epithelialer Herkunft 
das Parenchym durehzieht. Wenn man namlich das Iymphoid- 
zellige Reticulum junger Lymphdriisen zum Vergleiche heranzieht, 
so gelingt es auch hier, ausser in der Kapsel und den groéberen 
Septen kaum deutliche kollagene Fasern darzustellen: nur schwer 
zu detinierende selten glatt fortlautende Fadenstrukturen. die 
immer intraprotoplasmatisch liegen, sind zu sehen. 

Andere Autoren (Prenant 1894, Jonson 1909, Markus 
1907, Hammar 1909, Maximow) haben den Formen der 
Mitosen in der Thymus ihre besondere Aufmerksamkeit zugewandt. 
Prenant findet die Mitosen in den epithelialen Zellen der jungen 
Thymus charakterisiert durch deutliche hautig gewundene Chromo- 
somen, Spindel, Sphire, Polkérperechen und Zentralkorperchen, 
wihrend er im spiteren Stadium nur mehr den .Lymphoblasten* 
Vermehrung zuerkennt und in ihnen (wie Hansemann in den 
Mitosen der Lymphdriisen Lymphoblasten) nur .des caractéres 
negatifs* findet. namlich die Abwesenheit aller oben zitierten 
Merkmale. Die letztere Form hat Markus zwar auch gesehen, 
er erklart sie aber als zustande gekommen durch eine Stérung 
der Kernplasmarelation, wodurch die Zeile in einen Depressions- 
zustand versetzt wird, der eine pathologische Form der Karvo- 
kinese zur Folge hat. Hammar und Jonson beschreiben zwei 
Arten von Mitosen, charakterisiert dureh die Linge und Dicke 
der Chromosomen: aber wahrend sie beide das Vorkommen von 
Zwischentormen nicht unbedingt in Abrede stellen, unterscheidet 
Maximow von dem ersten Auftreten der Lymphoevten an zwei 
deutlich getrennte Formen der Mitose, von welehen die gréssere 
schénere den Epithelzellen, die kleinere .haufig verklumpte™ den 
Lymphocyten angehért. Dieser Ansicht kann ich mich nicht obne 
weiteres anschliessen. In den kleinen Thymuszellen sind die 
Chromosomen allerdings .verklumpt*, ebenso wie in den kleinen 
Lymphoevten der Lymphdriisen. Was jedoch die grossen Lympho- 
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eyten der Thymus anbetrifft, so zeigen sie dieselbe schén aus- 
gebildete Kernteilungstigur, wie ich sie friiher schon fiir die 
Mesenchymzellen und die grossen freien Wanderzellen des jungen 
Bindegewebes beschrieben habe (vgl. Fig. 1, 2b und 6). Spindel 
und Polkérperchen sind deutlich zu sehen, und wenn die sich 
teilende Zelle nicht durch ihr basophiles Protoplasma als lymphoides 
Element charakterisiert ist, kann man aus dem Bild der Karvo- 
kinese allein nicht auf die Herkunft der Zelle schliessen. Dies 
ist sehr haufig der Fall, da die Basophilie des J’rotoplasmas 
wihrend der Teilung meist weniger auffallig ist und andererseits 
die Epithelzelle sich abrundet und scharf konturiert erscheint. 

Trotz alledem komme ich am Ende dieses Abschnitts auf 
Grund der genetischen Beobachtungen zu dem Schluss, dass die 
Verteilung des lymphoiden Gewebes in der Thymus eine viel 
kompliziertere ist, als man bisher angenommen hat; nicht nur 
frei zwischen den Maschen des epithelialen Reticulums legende 
Zellen mesodermaler Abstammung werden zu den Mutterzellen 
der kleinen Lymphoeyten, sondern in den Rindenpartien wenigstens 
bleibt mesenchymatoses Reticulum als soiches erhalten und es ist 
wohl nicht zu viel vermutet, wenn man demselben die Lieferung 
von Lymphocyten als dauernde Funktion zuerkeunt. Dafiir sprechen 
ausser dem weitverzweigten Kapillarnetz in der Rinde auch das 
stindige Vorhandensein von grossen Lymphoeyten yon ahnlichem 
Habitus wie die Keimzentrumszellen der Lymphdriisen. selbst 
wenn man mit Maximow zugibt, dass die grossen Lymphoeyten 
unter Umstanden wieder aus den kleinen entstehen kénnen, so 
ist es doch eigentlich naheliegender, die kleinen runden Thymus- 
zellen als die hoherdifferenzierten Elemente, die grossen dagegen 
als die primitiveren Formen zu betrachten. Hiervon spaiter mehr, 
zunachst haben wir die innere Ausgestaltung des Thymuslippchens 
bis zum definitiven Bau weiter zu verfolgen. 


3. Entstehung von Mark und Rinde. 


Trotzdem Fig. 21, die einem Embryo yon 22 Tagen ent- 
stammt, schon ein fest begrenztes, dusserlich fertiges Thymus- 
lippehen zeigt, findet man noch keine Andeutung einer Trennung 
von Mark- und Rindensubstanz. Dieser Umstand besagt zunachst, 
dass die Differenzierung in Mark und Rinde erst selr spat erfolgt ; 


bedenkt man aber, dass bei der Geburt des Tieres ein in jeder 
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Hinsicht vollwertiges Organ vorliegt, so bleibt der Marksubstanz 
nur eine ganz kurze Zeit zu ihrer Entwicklung iibrig. Es folgt 
nun weiter die wichtige Tatsache, dass wenn die Funktion des 
Organs in enger Beziehung zu seiner architektonischen Struktur 
steht, was wohl anzunelmen ist. sie ihre volle Wertigkeit erst 
nach der Geburt erreichen kann. Damit ist die alte Hypothese 
von der Thymus als eines vorwiegend wahrend des Embryonal- 
lebens titigen Organs hinfallig. Hierfiir spricht auch, dass bei 
beginnender Involution sowohl der physiologischen als der aceiden- 
tellen neben einer Verschmalerung der Rinde zuerst auch die 
scharfe Grenze zwischen Rinde und Mark verwischt wird. Anderer- 
seits aber lasst sich dagegen einwenden. dass nicht allen Siuge- 
tieren eine so markante Trennung von Rinde und Mark eigen 
ist. sondern der Ubergang mehr allmihlich erfolgt. so dass das 
Charakteristische im Bau der Thymus lediglich in den Beziehungen 
von Epithelgewebe zu lvmphoidem Gewebe zu suchen ware. Auch 
wird bei vielen Sadugetieren schon viel friiher, beim Menschen 
z. B. nach Hammar schon im 4. Fétalmonat. die Differenzierung 
zwischen Mark und Rinde deutlich. dem Organ also die Méglieh- 
keit gegeben, seinen Funktionen schon wahrend des intrauterinen 
Lebens nachzukommen. Es ist. wie sieht, sehr schwer, 
hiertiber etwas Bestimmtes zu sagen. solange man sich iiber die 
Physiologie der Thymus noch so im unklaren betindet: nur das 
eine darf man wohl mit Reeht behaupten, dass die Anschauung 
jener Autoren, welche dem Einfluss der Thymus erst nach der 
Geburt die gréssere Rolle zuweisen, auch in der Morpho- und 
Histogenese des Organs eine Stiitze tindet. 

Die Angaben, welche man in der Thymusliteratur iiber die 
Entstehung der Marksubstanz findet, sind reeht wenig prazis. 
Fiir die meisten Autoren ist eben das Mark nur .der Rest der 
alten epithelialen Anlage*, in welcher die Zellen svneytial ver- 
schmolzen sind. und welche fiir die Anhinger der Lehre von der 
Pseudomorphose frei von bindegewebigen Bestandteilen bleiben. 
fiir die Vertreter der Transformationstheorie nicht zur lympho- 
evtoiden Umwandlung gelangen. Nur Hammar und seine Schiiler 
erkennen auch den Markzellen eine gewisse Selbstandigkeit zu. 
indem sie die Elemente der ersten Anlage sich erst zu einem 
Reticulum auflosen und danach dureh Hypertrophie zu dem 
kompakten Marksyneytium zusammentiiessen lassen. In derselben 
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Weise dussert sich auch Maximow. Pigache und Worms (1910) 
dagegen, die auch die Thymus von Kaninchen bearbeiteten, sehen 
die Begriindung fiir die Verteilung von Mark- und Rindensubstanz 
im Kreislauf gegeben. substance meédullaire suit dans sa 
repartition exactement le trajet des arteres*, waihrend in der 
Rinde sich nur Kapillaren und abfiihrende Venen finden. Sicherlich 
darf man der Gefissverteilung im Organ einen gewissen Einfluss 
auf die Entstehung beider Substanzen nicht absprechen. woraut 
schon Watney hingewiesen hat: aber man muss hierbei doch 
sehr vorsichtig sein, denn zur Zeit der Markdifferenzierung ist 
die Thymus zwar sehon reichlich von Gefissen durehsetzt. diese 
selbst aber besitzen fast nur eine kapillare Wandung und lassen 
eine Unterseheidung in Arterie und Vene kaum zu. Sehr merk- 
wiirdig aber ist der Mechanismus, mit Hilfe dessen beide Autoren 
die Entstehung der Marksubstanz erkliren. Es sollen sich néimlich 
in den Arterien sehr viel mehr weisse Blutkérperchen befinden, 
als in den Venen. Diese verlassen das Gefiss per diapedesin, 
gelangen mitten unter die Thymuszellen hinein und bringen die- 
selben wahrscheinlich vermittelst ihrer Sekretionsprodukte zum 
Verschwinden. Fiir Picaehe und Worms, obwohl sie sich nicht 
weiter iiber die Genese des Organs dussern, besteht demnach 
das Mark aus lymphoidem, die Rinde dagegen fast aussehliesslich 
aus epithelialen Zellen, den eigentlichen Thymuselementen. Meine 
Stellungnahme zu dieser Ansicht, die sich dhnlich nur von Dustin 
vertreten findet. geht aus dem Vorangegangenen ohne weiteres 
hervor, 

Kehren wir nun zur Entstehung des Markes zuriick. Fig. 20 
zeigt einen Ausschnitt aus einem Thymuslippehen zu einer Zeit. 
wo eben das Lippehen durch Ausbildung einer Faserkapsel sich 
als solches zu charakterisieren beginnt. Durch die Mitte zieht 
ein hellerer Streifen, der auf den ersten Anblick als Mark 
imponiert. Die genaue Untersuchung zeigt aber sofort, dass 
man es hier mit einem vollstindig in sich geschlossenen Epithel. 
einem wirklichen Rest der alten Anlage zu tun hat, dessen Zellen 
eine eigenartige, plattenepithelihnliche Anordnung zeigen. Auch 
an der Peripherie tindet man noch gréssere Komplexe von Epithel, 
welche der netzigen Auflésung noch nicht anheimgefallen sind. 
Alle derartigen Epithelinseln stehen durch gréssere oder feinere 
Ziige von Epithelzellen miteinander in Verbindung. die zwischen 
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den Lymphoeytenhaufen hindurehziehen. In diesen Stadien dhnelt 
die Thymus am meisten der Tonsille; nur vermisst man noch 
jedes Zeichen einer Degeneration, wenigstens einer Ausserlich 
sichtbaren, die sich in Bildung von Hornsubstanzen oder ihrer 
Vorstuten kundgeben wiirde. Auch fehlt die Ausbildung secharf 
ausgepragter intracellulirer Fasern. Dass die Proliferation des 
Epithels selbst ihr Ende noch nicht erreicht hat, beweisen die 
zahlreichen Mitosen. 

Die Thymus eines 2 Tage alteren Embryos (Fig. 21) zeigt 
insoferne eine Veranderung, als zusammenhingende gréssere 
Epithelbezirke nur mehr in geringer Zahl zu finden sind, meist 
nur am Rande dev Lippehen. Hier lassen sie sich an den fort- 
laufenden Schnittbildern als diinne Kalotten an der Veripherie 
des Lippehens verfolgen. Doch zeigen sich die Zellen hier nicht 
plattgedriickt und flachenhaft ausgebreitet, sondern sie stehen 
unregelmassig angeordnet, denn ein Schnitt, der die Liappchen- 
obertlache tangential tritt, ergibt keine anderen Bilder als der 
(uerschnitt (Fig 9). Es ist dies auch nicht anders zu erwarten, 
da die Oberfliche des Lippehens der Basis des Epithels  ent- 
spricht und man, da man es mit einem geschichteten Epithel zu 
tun hat. an dieser stelle die Hauptwachstumszone desselben 
suchen muss, wenigstens so lange sich tiberhaupt noch etwas 
von der architektonischen Struktur der primaren Anlage nach- 
weisen lisst. 

Der Hauptuntersehied gegen friiher besteht in der grossen 
Zunahme der lymphoiden Zellen und zwar hat jetzt. wie sich aus 
der Struktur und Grosse der Kerne in Fig. 21 oline weiteres 
ergibt. ihre Umwandlung zu den typisehen kleinen Lymphoeyten 
in grésserem Mabe begonnen. Sie liegen nicht mehr vereinzelt 
zwischen den grossen Lymphocyten, sondern sind zu grosseren 
oder kleineren Haufen gruppiert; und durehsetzen auch die letzten 
Reste der epithelialen Anlage, indem sie ihrerseits das Cefiige 
zur Auflockerung im Sinne Maximows bringen. 

In den zentral im Lippehen gelegenen Epithelpartien macht 
sich ein leichter Farbunterschied geltend gegeniiber dem peripheren 
Teil, der vielleicht als erster Ausdruck einer inneren Differenzierung 
aufgefasst werden kann. Von einer Hypertrophie einzelner epithelialer 
Elemente kann aber noch nicht die Rede sein, weder was Kern 
noch Protoplasma anbelangt. Nur ganz vereinzelt findet man, und 
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zwar auch schon in jiingeren Stadien, dass sich einzelne Epithel- 
zellen aus dem lockeren netzigen Verband fester zusammen- 
schliessen, indem sie sich zwiebelschalenartig um ein gegebenes 
Zentrum herumlegen. Man gewinnt beim ersten Anblick den 
lindruck, ein Hassalsches Kérperehen vor sich zu haben (Fig. 14). 
Es enthalten diese Gebilde aber keine Lymphoevten oder zeigen 
sonstige Degenerationserscheinungen, auch man sie in 
jiingeren Stadien, wo das epitheliale Reticulum noch leichter zu 
iibersehen ist, eher hautiger als spiter, was mich zu der An- 
schauung veranlasst, dass sie mehr zufallige Gebilde als bestimmte 
Ditferenzierungen darstellen. Im Verlauf der niachsten beiden 
Entwicklungstage treten die epithelialen Bestandteile der Thymus 
noch mehr zuriick gegen die lymphoiden Zellen, welch letztere 
jetzt zum weitaus groéssten Teil dureh die kleinen dunkelkernigen 
Elemente vertreten sind. Das Thymusepithel besteht jetzt wirklich 
aus einem weitmaschigen Reticulum, in welchem sich an seltenen, 
allerdings dann meist im Zentrum des Lippchens gelegenen 
stellen mehrere Zellen zu grosseren Knotenpunkten vereinigen. 
Untersucht man derartige Stellen bei stirkerer Vergrésserung,. 
so fallt die verschiedene Grésse der Kerne besonders auf. Es 
liegt also sehr nahe, zuniichst an eine Hvypertrophie der Zellen 
zu denken. Diese wiirde aber nur die Kerne betreffen, nicht 
auch das Protoplasma, da die Entfernung zwischen den einzelnen 
Kernen gegen friiher nicht vergréssert worden ist. auch waren 
dabei nur einzelne Kerne beteiligt. 

Zu der Volumzunahme der Kerne kommt als weiteres aut- 
fallendes Merkmal ihre schlechte Fiarbbarkeit. Das zarte schéne 
Chromatingeriist ist kaum mehr zu sehen: die chromatische 
Substanz erscheint zu einzelnen zusammengeballt. die 
entlang der gut sichtbaren Membran autgereilt sind. Die Kern- 
vergrosserung steht meiner Meinung nach im Zusammenhang mit 
den Verainderungen am = chromatischen Apparat, in dem Sinne. 
dass dureh beide Veranderungen eine Degeneration des Kernes 
eingeleitet wird. 

Schmaus und E. Albrecht (1895), welche die Kern- 
degeneration experimentell studierten, beschreiben gerade fiir 
die Form, die mit einer Zerstiickelung des Kernes endigt. als 
einleitenden Vorgang einen chromatokinetischen Prozess, wobei 
sich das Chromatin zum Teil mit Vermehrung oder Verminderung 
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seiner Masse auf bestimmte Stellen des Kernes zusammenballt 
und zu einer ,Hvperchromatose der Kernwand oder des Geriistes* 
fiihrt. Andererseits machen sie auf .sogenannte Friihstadien der 
Mitose™ aufmerksam, zu welchen auch Kerne gehéren mit mehr 
oder weniger diffuser Grundfirbung und solehe, die statt zahl- 
reicher feiner Chromatinkérner weniger grobe Partikel enthalten. 
An solche .Frithstadien der Mitose*, die nach den Vertassern 
nicht unter allen Umstinden zur Kernteilung fiihren miissen, 
sondern vielleicht eine Bedeutung allgemeinerer Art besitzen. 
sich eventuell wieder riickbilden oder anderweitig umwandeln 
kénnen“, ist man versucht zu denken: doch lisst sich 
recht einsehen, warum solche gerade zu einem bestimmten Zeit- 
punkt auftreten, namlich nur bei der endgiiltigen Umwandlung 
des Epithels zum synevtialen Reticulum, nicht schon bei Beginn 
der Auflockerung tiberhaupt. 

Allerdings sind Protoplasma_ keine Verinderungen 
(Kérncheneinlagerung. Vakuolisierung ete.) wahrzunelhmen, doch 
ist es wohl méglich, dass der Kern allein  zugrunde geht. Es 
steht dies wenigstens im Einklang mit der ‘Tatsache, dass man 
im detinitiven Mark die Kerne viel weiter auseinanderliegend 
tindet und die gesamte Masse der Kerne im Verhiltnis zu der 
des Protoplasmas reduziert erscheint. 

Uber das Protoplasma selbst ist wenig zu sagen. Es zeigt 
denselben wabig-schaumigen Bau wie friiher: vereinzelt finden 
sich gréssere Vakuolen eingesprengt. die bis zu halber Kern- 
grésse erreichen kénnen. Die Grenzen zwischen den einzelnen 
Zellen haben sich noch mehr verwiseht. so dass man mit Reeht 
von einem Svyneytium sprechen kann. einzelnen dichteren 
Stellen erscheint der Bau mehr fidig, ohne dass sich jedoch 
wirkliche Fibrillen nachweisen liessen. 

An den spirlichen zwischen den grésseren Epithelkomplexen 
eingelagerten Lymphoeyten sind dagegen deutlichere Degenerations- 
erscheinungen wahrzunehmen, meist in Form einer l’vknose des 
Kernes, die mit einem Dichterwerden, einer Verkleinerung der 
ganzen Zelle einhergeht. Schliesslich findet sich an Stelle des 
Kernes nur mehr ein rundlicher, selten mehrere kleinere, an- 
scheinend homogene Korper, die Kernfarbstofte intensiv aufnehmen. 
Wahrscheinlich sind sie identisch mit dem von Flemming in 
Lymphdriisen beschriebenen ,.tingiblen hérperchen*. die v. Sehu- 
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macher (1904) auch in der Bursa Fabriecii der Vogel gefunden 
hat und bei denen es sich wohl auch um Reste degenerierter 
Lymphoeyten handelt. Dass ihr Vorkommen nicht auf das Mark 
beschrinkt bleibt, sondern sie auch in der Rinde zu finden sind, 
braucht kaum erwihnt zu werden. 

Die weitere Entwicklung, die nunmelr = sehr rasch fort- 
schreitet, lehrt. dass die oben besehriebenen grésseren Knoten- 
punkte des epithelialen Netzes tatsichlich die ersten Antange der 
Markentwicklung darstellen, d. h. von ihnen aus geht die Bildung 
der definitiven Marksubstanz. Diese wird also im Innern des 
Lippehens in Form eines nach drei Richtungen verspannten Netzes 
angelegt, dessen Stringe dureh Verbreiterung die zwischen ihnen 
liegende Substanz zuriickdringen, bis sie zu einem kompakten 
(ianzen zusammentiiessen. Dieser Zustand wird am 27. Tage des 
Fotallebens, also kurz vor der Geburt, erreicht. Bei schwacher 
Vergrosserung zeigt das Liippehen zuniehst den Bau der fertigen 
Thymus. nur ist auffallend, dass die Rinde an vielen Stellen sehr 
schmal erscheint und das Mark hautig mit breiter Flache an das 
interstitielle Bindegewebe grenzt (Fig. 26). Letzteres hat dann 
keine Faserkapsel ausgearbeitet, sondern den lockeren mesenchym- 
artigen Bau beibehalten: zahlreiche freie Zellen aller Art, die 
sich in seinen Maschen finden, zeugen von fortgesetzter  blut- 
hildender ‘Tatigkeit. Manchmal sind gerade an solehen Stellen 
die weissen Blutzellen zu dichten Haufen zusammengelagert, in 
welchen die kleinen Lymphoeyten vorwiegen (Fig. 26). Man kann 
sich des Gedankens nicht erwehren, dass man es hier mit kleinen 
Herden lymphoiden Gewebes zu tun hat, die noch nachtraglich 
der Thymus einverleibt werden, zumal da eine scharfe Grenze 
gegen das Thymuslappehen zu fehlt und benachbarte kleine 
Lymphdriisen, die zu dieser Zeit in der Nahe entstehen, noch 
keine Lymphocyten zu liefern vermégen und ein ganz anderes 
Aussehen zeigen. 

Untersucht man zuniechst die zellularen Bestandteile der 


Rinde ganz im allgemeinen, so zeigt sich, dass sie bereits zum 
weitaus grossten Teil aus typischen kleinen Lymphoeyten besteht, 
sie liegen noch nieht so dicht gedrangt wie in der fertigen 
Thymus, namentlich gegen den Rand des Lippchens zu werden 
sie allmahlich spirlich. Die Grenze ihrer Ausbreitung gegen das 
Mark zu ist ziemlich scharf. nur an vereinzelten Stellen ragen 


138 A. Hartmann: 


Ziige von Lymphoevten keilférmig ins Mark hinein und lésen 
sich dann allmahlich auf (Fig. 26). Man hat hier aber nicht 
den Eindruek. als ob die Rindenzellen dem Mark zustrebten, das 
selbstverstindlich niemals ganz frei von ihnen ist, sondern eher 
als ob es sich um eine Wanderung in zentrifugaler Richtung 
handle. 

Neben den kleinen Lymphoeyten finden sich noch zahlreiche 
grosse mononukledire Zellen der lymphoiden Reihe, welche die 
Ubergangsformen zu ersteren liefern. Sie finden sich gerne in 
der Nahe von Gefassen, ohne jedoch eine eigentliche Seheide um 
dieselbe zu bilden, wie ich ausdriicklich gegen Pigache und 
Worms hervorheben modchte. Zwisehen ihnen sind netzartig 
verspannt die Epithelzellen, kenntlich an den grossen  blassen 
Kernen von einem zarten, schwach acidophilen Protoplasmamantel 
umgeben. Sie bilden am Rand des Lappehens noch ein verhaltnis- 
mitssig dichtes Netz, das in der Tiefe der Septen, wo keine 
deutliche Kapsel ausgebildet ist, ohne Grenze in das Reticulum 
des Mesenchyms iibergeht. Ausserdem findet man gleich nach 
der Geburt zwischen den Zellen der Rinde verstreut granulierte 
Elemente verschiedener Art, auf welche ich spiter noch ausfiihrlich 
zuriickkommen muss, daher ich sie jetzt nur erwihne. Sie kommen 
in etwas geringerer Zahl auch im Mark vor. 

Letzteres zeigt, mit etwas stirkerer Vergrésserung betrachtet. 
ein eigenartig tleckiges Aussehen (Fig. 28), das von der eigen- 
tiimlichen Verteilung des Zellmaterials herriihrt. Vor allem inter- 
essieren die Epithelzellen, die in der Tat manche Besonderheiten 
zeigen. Ein Teil derselben hat den alten Charakter noch bei- 
behalten und verhilt sich genau wie die Reticulumzellen der 
Rinde. Sie bilden ein engmaschiges Netz, das die lymphoiden 
Zellen umscliiesst. Wo mehrere Epithelzellen zusammenkommen, 
treten charakteristische Veranderungen auf, die zunachst durch 
die Vergrésserung einzelner Zellen imponieren. Am auffallendsten 
werden sie an den Kernen, wo die Vorginge am chromatischen 
Apparat noch ausgesprochener sind als frither. Die ohnehin schon 
sehr blassen Kerne sind jetzt fast ungefiarbt, nur die feine Membran 
und einige dunkle Schollen im Innern bleiben deutlich. Sie be- 
halten im allgemeinen ihre Form und zeigen nur selten grobe 
Ausbuehtungen. In dem schwach acidophilen feinwabigen Proto- 
plasma treten an einzelnen Stellen, meist in geringer Entfernung 
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der grossen Kerne, feine fibrillare Strukturen hervor, besonders 
nach der Farbung nach Pasini. 

Hammar und Maximow bezeichnen die Vergrésserung 
als Hypertrophie und erblicken in ihr das kausale Moment fiir 
die Entstehung der Marksubstanz. Sicher ist. dass nach dem 
Auftreten der ebengenannten Erscheinung die scheidung des 
Thymusparenchyms zwei morphologiseh getrennte Bestand- 
teile sichtbar wird, die wahrscheinlich auch physiologisch nicht 
als gleichwertig aufgefasst werden diirfen; ob aber hiermit der 
Differenzierungsprozess wirklich erst eingeleitet wird, bleibt) zum 
mindesten fraglich, denn in die Vorgange des inneren Zell- 
veschehens., welche vom urspriinglichen Zustand der embrvonalen 
Zellen angefangen auf deren endgiiltige Struktur determinierend 
einwirken, bleibt uns vorerst noch jeder Einblick versagt. Ausser- 
dem muss man die Frage aufwerfen, ob hier wirklich eine echte 
Hypertrophie einzelner Zellen vorliegt, die lediglich einer quanti- 
tativen Anderung der Zellmasse entspricht, ohne Eintluss auf ihre 
qualitativen Besonderheiten. Dies muss jedoch verneint werden, 
denn die Verinderung der morphologisechen Zellcharaktere ist 
offenkundig und lasst daher wohl den Schluss zu, dass auch in 
funktioneller Hinsicht Umwandlungen stattgefunden haben, wenn 
wir auch iiber deren Natur nur Vermutungen hegen kénnen. 
Der Versuch, die Vorgange der endocellularen Histiogenese an be- 
stimmte, angeblich in allen Embrvonalzellen vorhandene Gebilde, den 
Mitochondrialapparat, zu kniipfen, ist auf die Saugerthvmus bisher 
noch nicht ausgedehnt worden. Nach Stohr und sSchridde 
sollen Mitochondrien in den Thymuszellen fehlen. Beide Autoren 
fiihren dies als Beweis fiir die Nichtlymphoevtennatur derselben 
an, denn echte Lymphoeyten enthalten Mitochondrien. Dagegen 
hat Pappenheimer (1913) sowohl in den kleinen Thymuszellen, 
als in den Reticulumzellen mit Gentiana- und Kristallviolett dar- 
stellbare Korner gefunden, ebenso wie Prenant, allerdings in 
der Froschthymus. Ich habe die Methode von Benda auch auf 
die Kaninchenthymus angewendet und in ihren Zellen Kornchen 
darstellen kénnen, doch sind die Bilder so unregelmissig und 
so unklar, dass ich nichts aus ihnen herauslesen moéchte. Die 
Granuladarstellung nach Altmann gibt kaum_ befriedigendere 
Resultate: Feine rotbraune Kérnchen finden sich in allen freien 
und fixen Mesenchymzellen. ebenso in den Lymphocyten des Markes 
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und der Rinde, nur sind sie in letzterer wohl wegen der dichteren 
Lagerung der Zellen nur schwer zu sehen. Sie sind nieht sehr 
zahlreich, oft nur auf einer Seite des Zelleibes angehdauft, immer 
in unmittelbarer Nihe des Kernes und von spezifischen Leukoeyten- 
granulationen gut zu unterscheiden. Sie scheinen mir den von 
Sehridde (1905) in den Lymphoeyten besehriebenen NKérnchen 
zu eatsprechen. In den Reticulumzellen des Markes scheint ihr 
Vorkommen viel weniger konstant, sie sind viel spirlicher mit 
einem ausgesprochen roten Ton und von ungleicher Grosse: auch 
lassen sie sich manchmal in die Fortsétze hinein verfolgen. Sehr 
selten findet man sie in Hassalschen Korperchen, ausser wenn 
Leukoevten darin eingeschlossen sind. Man sieht aus alledem, 
wie vorsichtig man sein muss, sobald man aus jenen Reaktionen 
Schlussfolgerungen ziehen will. 

Es bleibt noch ein Ausweg tibrig, namlich die Vergrésserung 
einzelner Reticulumzellen des Markes nieht als einen Wachstums- 
prozess autzufassen infolge gesteigerten Stoffwechsels, sondern als 
einen Vorgang, der zum langsamen Tode der Zellen fiihrt. Ich 
habe schon darauf hingewiesen, dass die erste bemerkbare Ver- 
grosserung der Zellkerne mit Verinderungen am chromatischen 
Apparat Hand in Hand geht. Diese sind jetzt noch viel aut- 
tallender: manche Kerne verlieren ihr Chromatin fast vollstandig 
und verbleiben als leere eben noch bemerkbare Liicken im Gewebe 
liegen (Fig. Sa und b). Das Chromatin wird dabei zum Teil im 
Kern selbst aufgelést (Fig. Sb), zum Teil geht es in das Cyto- 
plasma iiber und bleibt in Form von feineren oder grdberen 
Schollen lange in demselben nachweisbar (Fig. Sa, e¢ und d). 
Ausserdem geht aus Fig. Sa und b hervor, dass es auch seine 
chemische Zusammensetzung fndern kann, indem = die saure 
Komponente stirker hervortritt. Einzelne Zellen lésen sich aus 
dem syneytialen Verband los. An diesen wird die gleichzeitig 
im Protoplasma statttindende Degeneration gut sichtbar, die sich 
vor allem in einer streitigen Verdichtung der Randzone iussert 
(Fig. 8 ¢). 

Der Rest der Epithelzellen, die ihren urspriinglichen Charakter 
vorliutig noch beibehalten, gruppieren sich um die degenerierenden 
Elemente herum entweder regellos oder durch den im Innern der 
sich vergréssernden Zellen vorhandenen Quellungsdruck zusammen- 
gepresst in konzentrischen Sehichten. Hier kommt der l’lattenepithel- 
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charakter wieder zum Vorsehein. Das Hassalsche Kérperchen 
ist fertig. ‘Tatsichlich lassen sich beim Kaninchen die ersten 
Hassalschen Kérperchen in eben diesem Stadium nachweisen : 
ich werde auf sie weiterhin noch zuriickkommen. 

Dass die sogenannten hypertrophischen Markzellen wirklich 
degenerierende Elemente sind, lasst sich auch anderweitig fest- 
stellen. Unterwirft man die Thymus junger Kaninchen einer 
miissigen aecidentellen Involution durch Hunger oder Behandlung 
mit Rontgenstrahlen, so sind jene Formen hiautiger zu finden und 
viel ausgesprochener als im normalen Organ gleichaltriger Tiere. 
Dies geht schon aus den Versuchen von Rudberg (1907) und 
Jonson (1909) hervor und neuerdings von Regaud und Crémieu 
(1912), Jolly (1912) und Levin (1912), welche eine Zunahme 
der Hassalschen Korper nach Hunger und Roéntgenbestrahlung 
konstatierten und darauthin die Hassalschen Korper direkt als 
Involutionszentren ansprechen. Warum sollte dies nicht auch fiir 
das normale Mark gelten. Allerdings méchte ich mich ausdriicklich 
dagegen verwahren, in dem gesamten epithelialen Reticulum der 
Marksubstanz ein der Degeneration verfallenes Gewebe zu_er- 
blicken, sondern nur an einzelnen circumskripten Stellen, meist 
wo mehrere Epithelzellen zusammentrefien, werden solche Degene- 
rationszentren sichtbar, die sich langsam vergréssern. Mollier 
(1913) betont die Ahnlichkeit des Vorganges mit der Ablésung 
und Degeneration des Epithels in den Krypten der Tonsillen. 
Dass die Hassalschen Korperchen eine gewisse Grosse nicht tiber- 
schreiten werden und sich am Ende anders darstellen miissen als 
der Balghéhleninhalt. der entbehrt werden kann, liegt im arehi- 
tektonischen Autbau beider Organe begriindet. 

Dunkel bleiben die Ursachen, welche zur Degeneration des 
Epithels fiihren und damit auch der Grund, warum dieselbe nur 
im Mark zu finden ist, nieht aber auch in der Rinde. Die Ver- 
teilung des Epithels hier anzutiihren, wiirde nichts zur Lésung 
der Frage beitragen, eher noch die Anordnung der Gefasse. Um 
diese Zeit beginnt in der Rinde ein dichtes Netz yon Kapillaren 
sich zu entwickeln, wahrend die relativ weiten Gefiisse des Markes, 
welche bis dahin nur eine endotheliale Wand besassen, jetzt 
eine kriftigere bindegewebige Hiille erhalten und somit das 
Mark in seiner Ernihrung gegen die Rinde scheinbar zuriick- 
gesetzt wird. 
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Die lyvmphoiden Zellen des Markes sind bis jetzt vollstandig 
ausser acht gelassen worden: dennoch bilden sie weiter einen 
sehr wesentlichen Anteil desselben. In dichten Ziigen durchsetzen 
sie das epitheliale Netz, indem sie gleichsam ein Negativ des- 
selben geben (Fig. 28). Ihre Verteilung ist daher sehr unregel- 
missig Dies hangt wahrscheinlich mit der rasch einsetzenden 
Umegestaltung des Epithels zusammen, wodureh sie zu ungleichen 
Haufen zusammengeschoben werden; andererseits aber auch damit, 
dass die kleinen echten Lymphocyten fast alle das Mark ver- 
lassen. Spiter wird die Verteilung der Lymphoevten im Mark 
wieder etwas mehr ausgeglichen. Analysiert man die Zellen nach 
ihren Formen, so tindet man im Gegensatz zur Rinde vorwiegend 
gréssere Lymphocyten. Sie haben einen relativ chromatinreichen 
Kern, verglichen mit den Mesenchymzellen des interstitiellen Ge- 
webes und einen deutlich basophilen schaumig gebauten Proto- 
plasmaleib. Ganz vereinzelt kommen auch noch grosse mononukleare 
Zellen vor. Gegen die Rinde zu werden die kleinen Lymphoeyten 
hiutiger; die hier viel zahlreicheren Teilungstiguren in denselben 
sprechen fiir eine vorwiegende Entstehung in loco. 

Wichtig ist, dass auch unter den Lymphocyten jetzt Degene- 
rationserscheinungen liiufiger vorkommen wie friiher, zum Teil 
unter dem Bilde des Kernzerfalls, zam Teil in Form der Piknose. 
Fig. 8 e—g geben verschiedene solche Figuren wieder. Dureh 
Hunger und Roéntgenbestrahlung kann ihre Zahl bedeutend ge- 
steigert werden. Es ist erstaunlich. wie wenig Autmerksamkeit 
dieser Degenerationserscheinung bisher geschenkt wurde. Maximow 
in seiner ausfiihrlichen Arbeit erwihnt sie gar nicht. obwohl er 
von blasig aufgetriebenen und deformierten Kernen der Mark- 
reticulumzellen spricht. die er aber fiir eine spezitische Ditteren- 
zierung jener Zellen halt. Der Umstand, dass man keine direkten 
Zerfallsprodukte von Zellen findet. ist an sich noch kein Beweis 
gegen eine Degeneration. Diese kann so langsam fortschreiten 
und mehr in Form einer allmahlichen Auflésung erfolgen, so dass 
sie morphologisch wenig sichtbar wird, namentlich wenn fiir eine 
Resorption der Abbauprodukte gesorgt ist. Dass eine solehe nieht 
immer geniigend raseh zustande kommt, beweisen die detritus- 
artigen Massen, die haufig genug im Innern grésserer Hassalsecher 
Kérper zu finden sind. Bei anderen Tieren, z. B. bei Hunden, werden 
eystenahnliche Bildungen erfiillt mit zerfallenden Zellen gefunden. 
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Erst Pigache und Worms (1910) haben degenerierende 
Zellen als einen integrierenden Bestandteil auch der normalen 
Thymus hingestellt. Sie gehen nur wieder zu weit. indem sie 
das ganze Markreticulum als eine von Leukocyten  gelieferte 
kolloidilinliche Masse ansehen, die ihrerseits den Verfall ihrer 
Produzenten nach sich zieht, waihrend die spezitischen Thymus- 
elemente nach der Rinde zu wandern. Sie deuten aber das Vor- 
handensein einer Wechselwirkung zwischen Epithel und Leuko- 
evten an. 

Nach Maximow veranlassen die hypertrophischen Mark- 
zellen die Lymphoeyten, sich aus ihrer Nahe zu entfernen. Sie 
entfalten also ihre Wirkung gerade in umgekehrter Richtung wie 
zum beginn der Entwicklung, wo sie einen deutlichen  positiv 
chemotaktischen Einfluss auf die Mesenchymzellen zeigten. ‘Tat- 
sache ist, dass gréssere Epithelkomplexe nahezu frei von Lympho- 
cyten sind, wie man es sich auch erkliren mag, und dass hierin 
vorhandene Zellen mesodermaler Abkunft bald zugrunde gehen, so 
wie dies von anderen durch das Epithelgewebe hindurchwandernden 
Lymphoeyten bekannt ist (vgl. Mollier 1913. Spuler 1911, 
Jolly 1911, v. Schumacher 1904). Fiir die Thymus ist dabei 
charakteristiseh, dass die Durchmischung des Epithels mit Lympho- 
eyten nicht gleichmissig bleibt, sondern die in der Tonsille und 
der Bursa Fabricii gleichmissig vor sich gehende physiologische 
Degeneration hier durch eine bestimmte regressive Metamorphose 
einzelner Epithelzellen aut circumscripte Stellen des Markes be- 
schrinkt wird. wihrend dazwischen immer wieder eine Neubildung 
beider Gewebe statt hat: daran vermag auch der Umstand nichts 
zu aindern, dass man auch in der Rinde hin und wieder Degene- 
rationsprodukte von Lymphocyten findet, denn diese kommen 
iiberall vor, wo lymphoides Gewebe in grésseren Mengen angehiuft 
ist, z. B. den Lymphdriisen und der Milz. Selbstverstindlich dart 
auch die Degeneration der Epithelzellen im Thymusmark nicht 
als pathologischer Vorgang aufgefasst werden, sondern als ein 
notwendiges fiir die Thymus spezifisches Geschehen: das beweist 
auch die Tatsache, dass bei der Involution, sei es der normalen 
oder accidentellen, trotz der absoluten Zunahme der Hassalschen 
korper, die Grenze zwischen Mark und Rinde wieder verwischt 
wird und unter Versechmilerung des Rindenanteils die Mark- 
substanz mit kleinen dunkelkernigen Lymphocyten tiberschwemmt 
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wird. Ausserdem behalt sowohl der epitheliale wie der Ivmphoide 
Bestandteil des Markes seine selbstandige Vermehrungsfihigkeit. 
Karvokinetische Figuren kommen zwar spéarlicher als im embryo- 
nalen Organ, aber in vollkommen normaler Weise auch bei alteren 
Kaninechen noch vor und lassen sich dann viel leichter als einer 
bestimmten Zellart zugehérig identifizieren. Es ist wohl nicht 
erstaunlich, dass Mitosen in der Rinde hiiutiger sind als im Mark. 

Zum Schlusse miissen noch ein paar Worte gesagt werden 
iiber die Verteilung der Marksubstanz im gesamten Organ. Was 
Hammar (1912) fiir die mensebliche Thymus nachgewiesen hat. 
dass nimlich das Mark im allgemeinen die Form des ganzen 
Organs nachahmt, gilt auch fiir das Kaninchen. Es entsteht aber, 
wie gezeigt, nicht als kontinuierlicher zentraler Strang. sondern 
durch Verschmelzung selbstindig angelegter Markinseln. (Cerade 
durch diese grob anatomischen Verhaltnisse. die einen Vergleich 
mit der Tonsille und Bursa Fabricii von neuem nahe legen, wird 
man wieder an die Anschaunung v. Ebners erinnert, der nur im 
Mark die alte epitheliale Komponente sah, um die sich aussen 
Iymphoides Gewebe herumlegt. Die Entwicklung lehrt aber, dass 
dem nicht so ist. Andererseits lisst sich schwer einsehen, dass 
die baumartige Veristelung des Markes, die sekundar die Form 
der urspriinglichen Anlage wieder erreicht. durch blossen Zutall 
zustande gekommen sein soll. Noch schwieriger gestaltet sich 
das Problem, sobald man erfahrt, dass bei den einzeinen Klassen 
der Vertebraten (vel. Maximow 1909, 1912, 1915, Dustin 1911. 
1918, Hamilton 1913, Helgesson 1913) verschiedene Ver- 
hiltnisse vorliegen, es sich also sowohl bei der primitiven Form- 
gestaltung als auch bei der histogenetischen Differenzierung wn 
streng spezitische Vorgange handelt. Selbst wenn man, wie es 
zunichst am wahrscheinlichsten erscheint, in der Markditferenzie- 
rung einen mehr regressiven Prozess erblickt. wie sich solche an 
der Obertliche sehr vielschichtiger Epithelien auch sonst abspielen, 
mit einzelnen kleinen Degenerationszentren, den Hassalschen 
horperchen, so kann diese Anschauung nicht mehr als eine blosse 
Vermutung bleiben, die nur eine Seite des Problems beleuchtet. 
niemals aber den Kernpunkt der Sache selbst trifft. 

Dasselbe gilt. sobald nach einer Erklarung fiir das Verhalten 
des lymphoiden Gewebes gesucht wird. Warum stellt es sich in 
der Thymus anders dar, als in anderen lympho-epithelialen Organen, 
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in der Tousille und in der Bursa Fabricii? Hier erfolgt die Ver- 
mehrung und Nachlieferung der Zellen dureh die Bildung typischer 
lollikel, wahrend dort vorwiegend einzelne freie Zellen, die vor- 
wiegend sehon den Charakter der kleinen Lymphoevten tragen. 
sich immer wieder teilen und Ersatz fiir zugrunde gegangenes 
Material lieftern. Auch mit der Theorie der Wechselwirkung 
zwischen epithelialem und Ivinphoidem Gewebe. die eben nichts 
weiter ist als eine Umsechreibung unklarer Vorstellungen, komuut 
man hier nicht weiter und wir miissen uns vorliutig begnigen. 
die Entstehung des Markes einfach so zu besehreiben. wie sie 
ertolgt ohne einen Einblick in die Bedingungen des Geschehens 
erzwingen suchen. 


4. Die Vaskularisierung der Thymus. 

Den Thymusgefiissen ist bisher wenig Beachtung geschenkt 
worden, wenigstens nicht in’ dem Sinne, der ihnen als intra- 
epithelial gelegenen Gefassen eine besondere Stellung zuerkennt. 
Erst Mollier (1913) hat unlingst darauf lingewiesen und die 
stellung der Thymus in der Reihe der lvmpho-epithelialen Organe 
damit als eigenartige und noch nicht véllig gesicherte begriindet. 
Unter den ftriiheren Thymusforschern hat Watney (1882) die 
Grefiisse in der Thymus genauer beobachtet, mehy mit Riieksieht 
anf die die Gefisse begleitenden Lymphsecheiden. die den kleinen 
Thvmuszellen als Absehlussbahn dienen sollten. Dustin (1915) 
bringt die jihrliche Evolution und Involution der Amphibienthymus 
mit den Gefassen in Zusammenhang und Pigache und Worms 
(1910) erklaren aus dem Verlauf und der Entwicklung der Getiasse 
in der Thymus der singer die Entstehung von Mark und inde. 
allerdings in einer Weise, die. wie ich schon friiher betonte, 
meinen Anschauungen vollstindig widerspricht. Die Angaben, die 
Maximow (1909) tiber die Vaskularisierung der Thymus macht. 
sind sehr sparlich: bei ungefahr 15'/2 mm langen Embryonen 
werden die Gefasse mit dem Mesenchym in die Furchen der 
Obertliche hineingesenkt .und an einzelnen, allerdings noch sehr 
seltenen Stellen sieht man sogar. wie von ilnen junge Sprossen 
abgehen.” Spater. wenn die zukiinftige Marksubstanz autzutreten 
beginnt, werden die Beziehungen zwischen Thymusparenchym und 
Blutgefiissen als innigere beschrieben. Von der Tiete der Dinde- 
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sinken Gefaisechlingen tief in das Thymusparencliym selbst ein: 
ob es sich dabei um einen mehr passiven oder aktiven Vorgang 
handelt, wird nicht erwahnt: ,sie (die Gefissschlingen) werden 
dabei manchmal von einzelnen Mesenchymzellen begleitet, meistens 
verwandeln sich aber diese letzteren friiher oder spiiter in 
Lymphoeyten und dann erscheint das Endothelrohr unmittelbar in 
dem mit Lymphocyten infiltrierten Epithelgewebe gelegen.~ Hier 
gibt Maximow die Einbeziehung von undifterenziertem Mesenchym 
in das Thymusepithel selbst zu; allerdings schrinkt er dieses Fin- 
gestindnis sofort wieder ein. Hierzu ware zu bemerken, dass 
theoretisch die Umwandlung aller Mesenchymzellen in Lymphoeyten 
sehr wohl denkbar wire, dann miissten sich yon den wenigen 
zuerst eingedrungenen nackten Endothelréhren aus die weitere 
Vaskularisation der gesamten Thymus entwickeln: dazu miissen 
aber die Endothelzellen sich die Fahigkeit zur Vermehrung bewalhrt 
haben, sie vermégen also neues Endothel-Mesenchym zu liefern; 
ebenso muss vom Endothel aus die Adventitia der grésseren Ge- 
fasse geschatfen werden. Wenn nun aber vom Endothel aus die 
Neubildung von Mesenchym erfolgen kann, so kann auch die Még- 
lichkeit nicht ausgeschlossen werden, dass von hier aus stets einzelne 
Zellen sich loslésen und zu Lymphocyten werden. Morphologisch 
ist der Beweis hierfiir kaum zu erbringen, da sich mesenchymatéses 
und epitheliales Reticulum nicht voneinander unterscheiden lassen. 

Will man dagegen die Neubildung von Gefassen in der 
Thymus nicht durch Aushéhlung bestimmter vom = schon vor- 
handenen Endothel gelieferter Mesenchymstringe vor sich gehen 
lassen, sO muss man fiir die Lieferung der neuen Gefiisswinde 
die Riickditterenzierung Ivmphoider Thymuszellen zu Hilfe nehmen: 
einen soleh umstandlichen, sonst nirgends im Korper vorkommenden 
Bildungsgang anzunehmen, liegt jedoch gar kein Grund vor, auch 
lisst sich nicht die Spur eines Beweises dafiir erbringen. Es ist 
interessant, dass gerade die eifrigsten Vertreter der Transformations- 
lehre. StOhr, Cheval und Marcus. die Gefass ein der Thymus 
nur nebenbei erwahnen oder ganz mit Stillschweigen tibergehen, 
nachdem v. Ebner sich gerade durch das Vorhandensein der- 
selben von der Auffassung des Reticulums als eines epithelialen 
abschrecken liess. Wie gelangen nun zuniichst die Gefisse in 
das Epithel’ Untersuchen wir die Thymus zu einer Zeit, wo sie 
‘iusserlich schon ein kompliziertes Organ darstellt. histologiseh 
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aber noch einheitlich gebaut ist. also etwa von einem Embryo 
von 16 Tagen (Texttig. 5), so finden wir das Epithel noch iiberall 
gefisstrei, selbst im kaudalen Brustteil, wo eben die Einwanderung 
der Lymphoeyten beginnt. Wahrend aber friiher die weiten 
Kapillaren das Organ nur von aussen in ein weitmaschiges Netz 
einhiillten (Fig. 22), dringen sie jetzt auch tief in die Binde- 
gewebssepten ein (Texttig. 7 und 8) und durchsetzen in diesen 
bindegewebigen Strassen die ganze epitheliale Anlage, indem sie 
manchmal bis dicht gegen das Epithel vordringen (Fig. 19). 

Sicherlich haben sie jetzt bereits Einfluss auf die weitere 
Formgestaltung der Thymus. Man kénnte sich dies auf zweierlei 
Weise erkliren. Es wird entweder das Epithel, sobald es auf ein 
Gefiiss stOsst. hier an seiner weiteren Ausdehnung gehindert und 
gezwungen, nach rechts und links auszuweichen und das Cefiss 
zu umwachsen (Fig. 19), oder aber es nimmt das Cefiiss Anteil 
an der Auflésung und Vakuolisierung des Epithels, indem es mit 
dem Ivmphoiden Material aktiv weiter vordringt und so ins Innere 
gelangt (Fig. 27). Die Verwisechung der scharfen Grenze zwischen 
Epithel und Bindegewebe spricht zugunsten der letzteren Aut- 
fassung. doch lasst sich erstere auch nicht absolut von der Hand 
weisen. Ich glaube. dass beide vorkommen kénnen und beriiek- 
sichtigt werden miissen. 

Noch deutlicher wird das Vordringen der Gefiisse in den 
folgenden Tagen: es sind jetzt nicht mehr weite. diinnwandige 
hapillaren, sondern die meisten erscheinen von einer deutlichen 
Hiille von lymphoeytoiden Zellen umgeben, welche mit ihnen in 
das Parenchym einzudringen versuchen (Fig. 27 und Textfig. 5). 
Ausserdem wird jetzt eine Verschiedenheit in der Weite der 
Rohren immer auffalliger, sowie ein Unterschied im Bau der Wand, 
so dass man bis zu einem gewissen Grade zwischen Arterien und 
Venen unterscheiden kann. Erstere beginnen glatte Muskel- 
zellen auszubilden, sie liegen meist mehr an der Peripherie des 
Organs. 

Was den Inhalt der Gefisse betrifit, so zeigt er nichts 
Besonderes, jedentalls keine Vermehrung der weissen Blutzellen 
gegeniiber anderen Gefassen, so dass von einer Zufuhr von 
Lymphoeyvten auf dem Blutweg nicht die Rede sein kann, was 
bereits von Stéhr betont wurde. 

Das Epithel selbst ist immer noch gefissfrei. 
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Nach 2 Tagen der Entwicklung (20 Tage alter Embryo) 
scheint dies nicht mehr der Fall zu sein. Wenigstens finden wir 
auch das eigentliche Parenchym yon Kapillaren durehsetzt. Wie 
ein Blick auf Fig. 20 lehrt, erfolgt aber das Vordringen der 
Grefiisse auch jetzt noch in Begleitung bindegewebiger Strange. 
welche das schon friher aufgelockerte epitheliale Gefiige immer 
mehr zerkliften. Es gelingt tast immer deutlich. den Weg des 
Gefisses zu vertolgen und niemals dringt es in Vartien fest 
geschlossenen Epithelgewebes ein (Fig. 20 und 21). Wenn man 
also will, so kann man auch jetzt noch die Thymus als gefiiss- 
trei bezeichnen: es handelt sich nur um die Autfassung. welche 
Gewebe man nunmehr als eigentlichen Thymusparenchym 
zugehorig erachtet haben will. Nicht nur manchmal, wie Maximow 
sagt, sondern immer, ist das Gefiiss von eimer dichten Sechicht 
mesenchymatosen Gewebes umgeben. 

Diese letztere bleibt als solehe nicht erhalten. Ein Teil 
ihrer Zellen wird fiir die grésseren Gefasse wenigstens zum Auf- 
ban der Gefasswand mit verbraucht. ein anderer sich als 
frei gewordene Lymphoeyvten ab und wandert tiefer in das Epithel 
ein, aber einzelne Zellen hatten den jungen Getassen wohl auch 
weiter noch an. und sind dann als unditlerenzierte. fiir den Nachi- 
schub nicht unwichtige Elemente autzufassen. Marehand (1901) 
fand die Endothelien regelmiissig von Zellen bekleidet. die Lympho- 
evten zu lietern vermogen. 

Ob diese Zellen dauernd durch feine Fortsatze miteinander 
verbunden bleiben, und so auch morphologiseh den embrvonalen 
Habitus behaiten, gelang mir leider nicht nachzuweisen. Wie 
schon oben erwahnt. versagte auch hier die von Salkind = an- 
gegebene Methode. Aber selbst wenn alle Verbindungen zwischen 
diesen Zellen gelost sein sollten, so andert diese Tatsache nichts 
an der Bedeutung des Mesenchyms als solchem fiir das Thymus- 
gewebe. Es ist ja gerade fiir dieses Organ charakteristiseh, im 
(;egensatz zur Tonsille. dass hier .unreife*. noch ganz jugendliche 
Stadien zur Einwanderung in das Epithel kommen, wiahrend 
das epitheliale Reticulum der Tonsillen von typischen, kleinen 
Lymphoeyten durchsetzt wird, selbst im embrvonalen Zustand 
des Organs. Dass in diesen Lymphoevten hin und wieder auch 
Teilungstiguren beobachtet werden, andert nichts an der Sache. 
sie kommen auch bei den kleinen Lymphoevten der Thymus und 


fn, 


Die Entwicklung der Thymus beim Kaninchen 149 


sogar sel viel hiutiger vor. Etwas anders liegen die Verhaltnisse 
bei der Bursa Fabricii der Vogel. Jolly hat hier ebenfalls die 
Kinwanderung jugendlicher Lymphoevtenformen beobachtet. doch 
schiitzt die basale Schicht derselben, die ein fest geschlossenes Gefiige 
bewahrt. das epitheliale Reticulum vor dem Eindringen der Gefisse. 

Fig. 21 zeigt die Gefasse schon in das epitheliale Reticulum 
eingeschlossen, an welches sie jetzt stellenweise direkt anzugrenzen 
scheinen. Dies wird mit der weiteren Ditterenzierung der mesen- 
chyvmatésen Septen immer auffalliger, bis endlich das bekannte 
Bild der fertig vaseularisierten Thymus entsteht. 

Es braucht nach dem Vorhergesagten wohl nicht) mehr 
eigens hervorgehoben zu werden. dass von den einmal ins Innere 
des Thymusparenchyms verlagerten Gefissen aus auch neue weitere 
gebildet werden kénnen, aus denen sich dann vor allem das 
Kapillarnetz der Rinde entwickelt. 

Die kompakten Epithelinseln, von welchen aus die Mark- 
substanz ihre Entstehung nimmt. wehren sich auch weiterhin 
gegen das Einwuchern von Gefissen und Mesenchvm. So kommt 
es, dass auch im fertigen Organ in der Marksubstanz die Cefasse 
stets in grésserer Entfernung voneinander liegen oline Kapillare 
Anastomosen: ferner darf es nicht mehr wundernehmen, dass 
die Gefasse des Markes meist ein weiteres Lumen eine 
kraftiger ausgebildete Wand besitzen. stellen sie die am 
friihesten eingedrungenen Schlingen dar. 

Auch ist der Gedanke nieht abzuweisen, dass die spéirliche 
Verteilung diinnwandiger Gefiisse im Zentrum des Lappehens 
ihrerseits Kintluss gewinnt auf die weitere Entwicklung des Markes, 
vielleicht sogar dazu in ursachlicher Beziehung steht. Sicherlich 
wird dadureh die Bildung kleiner Herde mit zentraler Degeneration 
begiinstigt, von welchen aus die Hassalschen Kérperchen ihren 
Ursprung neimen, Denn dass ihre Entstehung mit einem Mangel 
an Ernahrung zusammenhangt, wird durch die Versuche von 
Jolly (1911) und Levin (1911) bewiesen, die bei hungernden 
Tieren ihre Zahl vermehrt und ihr Volumen vergréssert fanden. 
Datiir spricht auch, dass die erste Entstehung ausgedehnterer 
Markinseln zeitlich mit dem Eindringen der Gefiisse zusammenfallt. 

Andererseits muss man sich fragen, warum es in der 
Thymus zu einem bestimmten Zeitpunkt iiberhaupt) zur Ein- 
wanderung vou Gefissen kommt. Maximow erklart den Vor- 
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gang dadureh, dass die gefasshaltigen Bindegewebsziige vom 
Epithel direkt umwachsen, also scheinbar passiv eingezogen werden. 
Dies ist zum Teil auch sicherlich der Fall, namentlich in den 
jiingeren Stadien, wo die Vergrésserung der Thymuslippchen 
lediglich auf Kosten des epithelialen Wachstums geschieht: hier- 
mit wird aber nur das Vorhandensein derjenigen Gefasse auf- 
geklart, die in den bindegewebigen Strassen zwischen den Epithel- 
balken verlaufen, und vielleicht noch das Vorkommen grisserer 
Gefisse an der Grenze zwischen Rinde und Mark, nicht aber 
das von Kapillaren und Venen in der Rinde selbst. Man kénnte 
nun denken, dass. sobald das Lappchen einen gewissen Dureh- 
messer erreicht, die Ernihrung mittels eines Satt- und Lymph- 
stromes nicht mehr ausreicht: die zahlreichen Mitosen, die der 
Ausdruck einer energischen proliferativen Tatigkeit sind, scheinen 
dies zu bestatigen. Dass schon Cefisse vorhanden sind, ehe die 
Ausgestaltung des detinitiven Lappchens erfolgt, sprieht nicht 
dagegen, denn Mesenchym muss vorhanden sein, um den weiteren 
Aufbau des kapillaren Systems zu ermdglichen. Dies miissen 
selbst diejenigen Forscher zugeben, die in den kleinen Thymus- 
zellen nicht Elemente mesodermaler Abkunft, sondern umge- 
wandelte Epithelzellen sehen. Wir miissen aber andererseits 
auch bedenken, dass auch in der Tonsille epitheliale Netze vor- 
kommen, die auf weite Strecken hin gefassfrei sind und dass die 
einzelnen Knospen der Bursa Fabricii manchmal eine ganz be- 
trichtliche Dicke erreichen. Somit komme ich zu der Uber- 
zeugung, dass es nicht die Ausdehnung der Thymuslappehen allein 
sein kann, die eine so eminente Gefiassversorgung bendétigt und 
veranlasst, sondern dass die Ursachen hierzu mit in der eigen- 
artigen Ausgestaltung des Organs selbst zu suchen sind, insofern 
es hierin seinen funktionellen Leistungen angepasst sein muss 
und letztere in der eigenartigen Architektonik morphologiseh 
zum Ausdruck gebracht werden. Vielleicht ist auch der Umstand, 
dass die Thymus nicht wie die Tonsille oder Bursa Fabricii direkt 
an den Darmkanal angeschlossen ist, damit in Beziehung zu 
bringen. Es bleibt nun nur noch iibrig. iiber die Gefaissanordnung 
in der Thymus ein paar Worte zu sagen und sie mit der Ent- 
wicklung in Einklang zu bringen. 

Moollier (19135) hat unlangst den Gedanken ausgesprochen, 
dass man még icherweise die Erklarung hierfiir in dem Verhalten 
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der Gefisse eines geschichteten Plattenepithels finden kénne. 
In der Tonsille wenigstens bleibt nach seinen Untersuchungen 
die tiir die Papillen der bindegewebigen Unterlage charakteristische 
Gefassanordnung erhalten, selbst wenn das Epithel zum Reticulum 
umgewandelt und durch Auflésung der Membrana propria die 
scharfe Grenze gegen die Unterlage verloren geht. 

Die Blutgefasse in der Haut verlaufen nun folgendermassen : 
Aus dem subpapilliren arteriellen Netz steigen feine Zweige in 
den Papillen auf, die erst an der Spitze der Papille sich zum 
vendsen Netz auflosen und in das subpapillare Venennetz iiber- 
gehen (Spalteholz). Ich habe versucht, das gesamte Cefiass- 
system einer embryonalen Kaninechenthymus rekonstruieren, 
musste aber wegen der technischen Schwierigkeiten davon ab- 
sehen und mich mit der Durehsicht von Schnittserien begniigen : 
doch lasst sich auch aut 
diese Weise ein ganz guter 
Einblick in den Aufbau 
des Systems gewinnen, vor- 
ausgesetzt, dass alle Ge- 
fiisse prall gefiillt sind. 

Die Zutuhr des Blutes 
erfolgt durch Gefisse. die 
von den interlobular ge- 
legenen abzweigen und 


meist von einer ziemlich 
derben Bindegewebs- 
scheide umgeben sind 


(Texttig. 10 und 9).') Sie 
dringen bis zur Mark- 
substanz vor und beginnen 
erst hier sich feinere 
Aste aufzulésen. Text- Fig. 9. 

tig. 10 lisst das EKindringen 

des Bindegewebes in Form von Papillen erkennen, nur sind diese 


') Texttig. 9—13 entstammen der Thymus eines 22 tiigigen Embryos. 
Sie wurden in der Hohe des Mikroskoptisches mit dem A bbeschen Zeichen- 
prisma entworfen unter Verwendung von Apochromat 16 mm als Objektiv 
und Compensations-Ocular 6. Zur Reproduktion wurden sie um ein Drittel 


verkleinert mit Ausnahme von Texttig. 15, welche die natiirliche Grisse zeigt. 
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hier sehr diinn und lang gestreckt und erreichen die Marksubstanz 
nicht immer, so dass das Gefiss tiber sie hinausgeht. Ob die 
Getisse der Marksubstanz, die aus den Arterien hervorgehen, 
alle netzformig untereinander verbunden sind, lisst sich auf diese 
Weise nicht genau feststellen. Es ist aber nicht undenkbar, denn 
die Gelegenheit zur Anastomose ist geboten, solange noch keine 
zusammenhingende Marksubstanz vorhanden und nur einzelne 
feste Epithelinseln zu umgehen 
sind. Selbstverstandlich sind auch 
die VPapillen nicht immer als 
drehrund zu denken: sie kénnen 
auch in Form schmaler Leisten 
vorhanden sein: doch sind letztere 


Fig. 10 Fig. 11. 


sicher viel seltener und meist da zu suchen, wo zwei alte Epithel- 
knospen aneinander gestossen sind. 

Die grossen Gefasse des Markes kehven nun nicht mehr auf 
demselben Wege zuriick, sondern lésen sich in ein fees und 
sehr dichtes Kapillarsystem auf, dessen feinste Zweige auf der bei 
ganz schwacher Vergroésserung gezeichneten Textfig. 9 nicht mehr 
zur Geltung kommen konnten. Aus ihnen wird das Blut’ in 
relativ weite Venen gesammelt, die dicht unter der Kapsel, aber 
noch innerhalb des Lappehens liegen (Textfig. 11), und wie ein 
Tangentialschnitt dureh die Lippehenoberfliche zeigt (Textfig. 13), 
netzformig angeordnet sind. Von Stelle zu Stelle durchbrechen 
sie die Kapsel und miinden in die interlobulair gelegenen Gefasse 
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ein (Textfig. 12 und 15). Sie sind iibrigens in der fertigen 
Thymus sehr viel kleiner und daher weniger auffallig. 

Die Vermutung Molliers hat sich demnach als richtig 
erwiesen und die besondere Anordnung der Gefasse in der Thymus 
wird dadurech auf relativ einfache Weise erklirt. Es musste 
sich dieses Verhalten aber auch aus der Entwicklung des Organs 


Fig. 13. 


ergeben, das solide Epithelknospen in das gefasshaltige Mesenchym 
vordringen lisst, die erst nachtriglich vaskularisiert werden. Die 
anfangs sehr breiten bindegewebigen Septen werden dann durch 
die weitere Enttaltung des Organs zusammengedriingt und zu 
den schmalen Papillen reduziert, wihrend andererseits dureh die 
lebhafte Mitbeteiligung des Mesenchyms an der histogenetischen 
Ditterenzierung die Moglichkeit zur Ausbildung des Nhapillarnetzes 
gegeben wird. 
5. Hassalsehe Koérperchen 
und andere Differenzierungsprodukte. 

Unter all dem merkwiirdigen, was die Thymus in ihrem 
Bau darbietet, sind wohl am auffallendsten die Hassalschen 
Korperchen: daher ist es auch nicht zu verwundern, dass gerade 
diese Gebilde vielfach beschrieben und gedeutet worden sind. 
Ohne auf die verschiedenen Theorien, welehe iiber sie schon 
geiussert wurden und die man der Hauptsache nach wohl als 
bekannt voraussetzen darf, naiher einzugehen, méchte ich hier 
nur ein paar Worte tiber ihre Entstehung sagen, sowie iiber ihre 
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Beziehungen zu den verschiedenen Komponenten des Thymus- 
parenchyms. Daraus wird sich die Stellungnahme zur Literatur 
dann vou selbst ergeben. 

Zuvor muss noch der Begriff des Hassalschen Kérperchens 
festgelegt werden. Hammar unterscheidet zwischen mehrzelligen 
und einzelligen Hassalschen Kérperchen, indem er zu den letzteren 
sel grosse hypertrophische Reticulumzellen rechnet, die bei den 
siugern den Ausgangspunkt fiir die Bildung mehrzelliger Korper 
abgeben und bei anderen Vertebraten durch Ausarbeitung ganz 
bestimmter strukturen zu den sogenannten myoiden Zellen fiihren, 
iiber deren Herkunft allerdings noch grosse Meinungsverschieden- 
heiten herrschen. Fibrillaire Strukturen mit ausgesprochener Quer- 
streifung kommen beim Kaninchen nicht vor: selbst bet Katze, 
Hund und Meerschweinchen, wo die Hassalschen Koérperchen 
sehr gross sind, konnte ich héchstens Andeutungen davon finden. 
Die myoiden Zellen kénnen also hier ausser acht gelassen werden. 
Wie bei allen anderen Sadugetieren, so fehlt hier auch die Um- 
wandlung von Epithelzellen zu Schleimzellen oder ein schleimiger 
Zerfall von Reticulumzellen, der zur endgiiltigen Auflésung 
fiilirt. 

Ebensowenig finden sich beim Kaninechen grossere Cysten, 
deren Wand deutlich epithelialen Bau aufweisen: es fehlt demnach 
den Epithelzellen die Gelegenheit, Biirstensinme oder Flimmern 
auszuarbeiten, da ein diesbeziiglicher Reiz nur an einer freien 
Oberfliche zustande kommen kann. Aus demselben Grunde Lisst 
sich auch keine Cuticulabildung beobachten. Zum Studium der 
Hassalschen Koérperchen ist die Thymus des Kaninchens tiber- 
haupt wenig geeignet. da diese Gebilde hier selten sehr gross 
werden und selbst im fertigen Organ nur relativ. spirlich vor- 
handen sind. 

Trotzdem die Bildung eines Hassalschen Kérperchens meist 


mit einer Volumzunahme der betretfenden Zellen einsetzt. dart 


man nicht a priori alle hypertrophischen Zellen in der Thymus 
als einzellige Hassalsche Koérperchen ansprechen, da eine Ver- 
grosserung der Reticulumzellen noch nieht notwendig zur Ent- 
stehung eines Hassalschen Kérperchens fiihren muss. Ich werde 
daher als einzellige Hassalsehe Korperchen nur solche hyper- 
trophisechen Markzellen betrachten, in welchen ausser der Grossen- 
zunahme noch eine besondere Differenzierung irgendweleher Art 
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nachweisbar ist. Es wird sich aus dem folgenden ergeben, dass 
diese sehr verschiedener Natur sein kann. 

Die ersten Hassalschen Kérperchen treten beim Kaninehen 
erst unmittelbar yor der Geburt in Erscheinung, also etwa am 
27. Tag des Fétallebens: man kann aber selbst dann noch viele 
schnitte durchmustern, olne ein einziges mehrzelliges zu finden 
(Fig. 26). Nach der Geburt sind sie dagegen immer vorhanden. 
Mit zunehmendem Alter werden sie etwas zahlreicher und grosser, 
sobald jedoch die Involution der Driise einsetzt. scheinen sie beim 
Kaninchen im Gegensatz zu anderen Tieren wieder abzunehmen. 
Diese Beobachtung steht in Einklang mit den experimentellen 
Befunden von Rudberg (1907) und Jonson (1909). Es wire 
jedoch verfehlt. daraus den Schluss ziehen zu wollen, dass die 
Bildung der Hassalschen Korperchen nicht mit regressiven 
Vorgaingen in Beziehung stinde. Denn es brauchen die beiden 
Prozesse, welche bei der Involution des Organs durch Verminderung 
des Gesamtparenchyms auch zu einer Abnahme der Hassalschen 
Korperchen und auf der der Entwicklung durch lokale be- 
sondere Einfliisse zur Bildung derselben  fiihren, durchaus nieht 
gleichartiger Natur zu sein, trotzdem in beiden Fallen ein degene- 
rativer Vorgang mit im Spiele sein kann. 

Ehe man nun auf den Vorgang der Entstehung selbst naher 
eingeht, wird man sich fragen miissen, welche Zellen dabei be- 
teiligt sind, besonders, wenn man sich iiberzeugt hat. dass zwei 
verschiedenwertige Gewebe in dem Organ steeken. Es wird nun 
ziemlich allgemein als feststehend angenommen, dass es grosse 
blasse sternformig veristelte Elemente, also Reticulumzellen sind. 
welche die Grundlage der Hassalschen Kérperchen liefern. Nur 
iiber die histologische Natur derselben gehen die Meinungen weit 
auseinander. Rein morphologisch mit Hilfe tinktorieller Unter- 
schiede lisst sich hier nichts erreichen: trotzdem die Entwicklungs- 
geschichte lehrt, dass man ein Eindringen mesenchymatdsen 
Reticulums nicht von der Hand weisen darf, lassen sich, wie 
vezeigt, epitheliale und bindegewebige Reticulumzellen  spiter 
nicht mehr voneinander untersecheiden. Selbst der Nachweis von 
Fasern in diesen Zellen hat keinen Untersehied artspezitischer 
Fibrillen ergeben, die uns ein diagnostiseh sicheres Hilfsmittel 
bieten wiirden. Man ist also gezwungen, alle Moglichkeiten 
theoretisch gegeneinander abzuwagen und die bereits 
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sammelten Erfahrungen einer strengen Kritik zu unter- 
ziehen. 

Zunichst ist merkwiirdig, dass Hassalsehe hKorperchen nur 
im Mark vorkommen, dessen Reticulum sicher zum gréssten Teil 
epithelialer Herkunft ist. Es kommen zwar auch in der Rinde 
sternformig verastelte Epithelzellen vor, sie liegen daselbst aber 
weit auseinander gedrangt durch die dichtgehdiuften Lymphoevten, 
so dass sie sich gegenseitig schwer beeintlussen kénnen. Fiir die 
Entstehung der Hassalsechen Koérperchen ist aber ein solehes 
Zusammenarbeiten mehrerer Zellen mindestens wahrscheinlich. 
Andererseits bleibt zu bedenken, dass die Verteilung des mesen- 
chvmatésen Reticulums im Mark niemals eine sehr ausgedelnte 
sein kann, und wenn es daselbst iiberhaupt als solches vorhanden 
ist. auf die Begleitung der Gefisse beschrankt bleibt. Mit den 
Gefiissen aber haben die Hassalschen Kérperchen nichts zu tun. 
wovon man sich schon nach obertlichlicher Untersuchung iiber- 
zeugen kann, selbst wenn es natiirlich vorkommt, dass ein Hassal- 
sches Kérperchen einem Gefaiss sehr nahe anliegt. Nur wenn 
man sie also aus epithelialen Zellen ableitet, ist es verstindlich, 
warum sie nur im Mark zu finden sind und diese Anschauung 
wird noch weiter gerechtfertigt durch die in ihnen auftretenden 
Ditterenzierungsprodukte. Dass alle diejenigen Forscher, welche 
dem Thymusreticulum eine bindegewebige Herkunft zuschreiben 
(Watney, Prenant u.a.). eine solehe auch fiir die Hassal- 
schen Korperchen annehmen miissen, ist klar, sofern sie nicht 
in den Hassalschen Kérperchen Reste der alten epithelialen 
Anlage sehen: nur Dustin nimmt hier eine Sonderstellung ein, 
indem er sie zwar von grossen veristelten Zellen ableitet. in 
welchen er aber sekundar in das Organ eingewanderte Bindegewebs- 
zellen erblickt. Ebenso sind auch iiber den Bildungsprozess selbst 
die Meinungen noch sehr geteilt. Zwar steht jetzt fest. dass es 
gunachst die Vergrésserung einer oder mehrerer Zellen ist. welche 
zur Entstehung eines Hassalschen Korperchens fiihrt, allein es 
ist noch strittig. ob wir das Wesentliche des Vorganges in der 
Hypertrophie zu suchen haben oder in der sie begleitenden oder 
ihr folgenden Degeneration. Auch beim Kanineben liegt die 
Sache so. dass man zuerst einzelne .hypertrophisehe* Zellen findet 
(Fig. 8). die ihren Zusammenhang mit dem svynevtialen Verband 
schon gelést haben kénnen (Fig. Se), und erst etwas spiater treten 
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durch Anlagerung einer oder mehrerer Zellen jene charakteristischen 
Bildungen auf, die so bekannt sind, dass sie nicht naher beschrieben 
zu werden brauchen. Hammar sieht in der von einem Ausgangs- 
punkt ausgehenden Hypertrophie, die ,excentrisch um sich greifend 
successive neue Zellen betrifite, das Wesentliche des Vorganges 
und betrachtet yon diesem Gesichtspunkt aus die konzentrische 
Lagerune der Zellen als von sekundaérer Bedeutung. Das letztere 
ist sicher der Fall; da fiir die Zellen keine Méglichkeit vorhanden 
ist. auszuweichen, miissen sie sich erst enger zusammenschliessen 
und endlich entsprechend dem Druck und Gegendruck ihre Form 
verandern, sei es. dass sie selbst an der Hypertrophie teilnehmen 
oder nieht. Ich habe schon friiher hervorgehoben, dass kein 
(rrund yorliegt. in der Hypertrophie oder besser Groéssenzunahme 
einzelner Markzellen den morphologischen Ausdruck einer ge- 
steigerten oder wenigstens nach einer bestimmten Richtung er- 
folgenden Lebenstatigkeit zu sehen; man kann sie ebensogut als 
erstes Anzeichen der im Innern der Zelle erfolgenden degenerativen 
Vorgiinge auffassen und hierin den Grund fiir die Entstehung 
dieser merkwiirdigen Gebilde suchen. Man braueht deshalb noch 
nicht so weit zu gehen, die im Innern der Hassalschen Korperchen 
auttretenden Degenerationsprodukte als das Wichtigste bei ihrer 
Erscheinung und tir die Funktion des Organs iiberhaupt zu sehen, 
was auch ich fiir sehr unwahrsecheinlich halte. Einen Beweis fiir 
meine Ansicht kann ich natiirlich ebensowenig erbringen wie 
Hammar, ich vermag héchstens anzufiihren, dass fast niemals 
alle Zellen der Hassalsehen Koérperchen an der Hypertrophie 
beteiligt sind und dass, sobald das Hassalsche Korperchen eine 
gewisse Grosse erreiclht hat, d. sobald eine gewisse Zeit seit 
seinem Auttreten verflossen ist. immer unzweitelhafter Degene- 
rationserscheinungen im Innern desselben auftreten., welche auch 
auf Zellen der Peripherie iibergreiten konnen, die keine Anzeichen 
von Hypertrophie dargeboten hatten (Fig. 12). Ausserdem liegen 
schon manche Beobachtungen yor, welche cine Zunahme der 
Hassalschen Korperchen bei einer allgemeinen Schidigung des 
Organs anfihren (Regaud und Cremieu 1912, Jolly und 
Levin 1912, Lucien und Parisot 1908, Rurah 1903). selbst- 
versténdlich kann ich mich auf Grund dieser Ansicht auch nicht 
zu der Anschauung jener Autoren bekennen, welche in den trag- 
lichen Bildungen den Ausdruck der sekretorischen Tatigkeit der 
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Driise sehen. Uber die Faktoren, welche zur Bildung der Hassal- 
schen Kérperchen fiihren, sind wir so wenig unterrichtet, wie 
iiber diejenigen, welche die Trennung von Mark und Rinde iiber- 
haupt veranlassen. Hier konnten  vielleicht systematische ver- 
gleichende und experimentelle Untersuchungen eher Aufschluss 
bringen als das Studium ihrer Entstehung. Soweit sich die Ver- 
hiltnisse bis jetzt iibersehen lassen, erscheint es mir, als ob es 
sich dabei gar nicht um zwei verschiedene VProzesse handeln 
wiirde, sondern als ob die Hassalschen Korperchen lediglich 
einer .intensiveren Markbildung*., wenn man so sagen darf, ihre 
Entstehung verdankten. Dass sie mit dem iibrigen Markretikulum 
in kontinuierlichem Zusammenhang bleiben, lisst sich auch fiir 
das Kaninchen leicht feststellen. 

Was die Hassalschen Kérperchen so besonders auffallend 
macht, und sie in gewisser Beziehung auch wieder vom iibrigen 
Markretikulum scheidet, sind die in ihnen auftretenden Ditferen- 
zierungen, Sie lassen sich in zwei Gruppen trennen: Einmal 
solehe, welche normalerweise in jedem geschichteten Platten- 
epithel vorkommen kénnen und dann solche, welche aussehliesslich 
degenerativer Natur sind. Zu den letzteren rechne ich vor allem 
Chromatinschollen verschiedener Form und Grosse, die aus den 
zugrundegehenden Zellkernen stammen und hiutig auch verschiedene 
Farbreaktion geben (vgl. Fig. 8). Fett und fettalnliche Substanzen 
sollen nach Holmstrém (1911) beim Kaninchen gerade in den 
Hassalschen Korperchen fehlen. Dagegen habe ich ebenso wie 
Ciaeccio in thnen mit dessen Methode (1909), sowie in den grossen 
Reticulumzellen des Markes ziemlich reichlich Lipoidkérnehen ver- 
schiedener Grosse nachweisen kénnen (Fig. 10). 

Was die normalerweise von Epithelzellen gelieferten Produkte 
anbetrifit, so kame hier zunachst die Bildung von Hornsubstanzen 
in Betracht, die schon friiher von Letulle und Nattan-Larrier 
(1902) u.a. erwahnt worden sind. Man findet in der Tat auch 
beim Kaninchen in nach Pasini gefirbten Schnitten in den Hassal- 
schen Kérperchen rote Schollen (Fig. 12), welehe man ihrem Aus- 
sehen nach als Vorverhornung deuten kénnte: doch sind sie 
niemals sehr ausgedehnt, was wohl damit zusammenhingt, dass 
die Hassalschen Kérperchen des Kaninchens iiberhaupt  selten 
eine gréssere Ausdehnung erreichen. Wenn es sich hier wirklich 
um Keratinbildung handelt. so wiirde dies wiederum fiir ein Zu- 
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grundegehen der Zellen sprechen, da Verhornung stets den Tod 
der Zelle nach sich zieht. 

Sehr interessant und schwierig zu beurteilen sind die im 
Hassalschen Korper fast immer auftretenden Fasern, welche das 
Zentrum meist konzentrisch umspannen. An und fiir sich hat 
diese Erscheinung nichts Befremdendes, da wir das Vorkommen 
von Fibrillen in jedem Plattenepithel kennen. Es ist nur sehr 
merkwiirdig, dass diese Fibrillen die Rekationen kollagener Fasern 
geben. Dies war wohl auch fiir manche Autoren (Watney. 
Prenant, Dustin u.a.) der Grund, sie von Bindegewebszellen 
abzuleiten. Mit der Methode von Pasini lassen sich in fast allen 
grosseren Hassalschen Kérperchen sowohl rote als blaue Fibrillen 
darstellen (Fig. 12), die nicht immer leicht zu unterscheiden sind. 
Dass es sich tatsichlich um differente Gebilde handelt, lehrt die 
Untersuchung mit monochromatischem Licht. Es scheint mir aber 
doch, als ob Uberginge zwischen ihnen bestiinden, gewohnlich 
sind die roten feiner und mehr nach innen gelegen, die blauen 
kriftigeren mehr gegen die Peripherie; doch lisst sich hierfiir 
keine Regel aufstellen. Man kann auch nicht sagen, dass die 
blauen aus den roten hervorgehen, da letztere. als im Zentrum 
gelegene, doch eher als die alteren anzusprechen sind. Wir stehen 
hier vor denselben Schwierigkeiten, die sich auch fiir die Fibrillen 
des Markretikulums ergeben haben: nur in einer Hinsicht sind 
Unterschiede festzustellen: es lassen sich namlich die starken 
Fibrillen des Hassalschen Kérperchens auch nach Bielschowsky. 
Woronin u. a. Methoden impragnieren, was bei den zarten Fasern 
des Markretikulums nicht gelingt. Einen gewissen Unterschied 
darf man demnach wohl annehmen, doch lasst sich natiirlich nieht 
sagen, ob er mehr chemischer oder physikalischer Natur ist. 

Es ware vielleicht noch ein Wort zu sagen iiber die schon 
friiher erwihnten und in Fig. 19 und 20 abgebildeten kompakten 
Epithelstrange. Sie finden sich in dieser Art in der fertigen 
Thymus niemals und haben demnach auch mit der Entstehung 
der Hassalschen Koérperchen nichts zu tun. Offenbar gelingt 
es den vereinzelt eindringenden Lymphoeyten doch allmahlich, den 
netzigen Verband zur Auflésung zu bringen. Sie stehen natiirlich 
auch in keiner Beziehung zu den hautig beschriebenen (vgl. das 
Ref. Hammars), in der Thymus fast aller Tiere vorkommenden 
irreguliren Zellyerbinden, die nach Hammar dureh sekundare 
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Aneinanderlagerung der verzweigten Epithelzellen zustande kommen 
sollen. wobei dann meist auch die Zellvergrésserung eine Rolle 
spielt. Es ist leicht einzusehen, dass derartige Verbainde niemals 
das Anssehen eines geschichteten VPlattenepithels zeigen werden 
und dass sich andererseits alle Uberginge von ihnen zu den 
Hassalschen Kérperchen finden lassen miissen. Ich habe solehe 
homplexe auch beim NKaninehen gesehen., nur sind sie hier nicht 
sehr ausgedehnt, wie ja auch die Hassalschen Korperechen nu 
selten gréssere Dimensionen annelimen. 

Aut einen Punkt, der vielfach Beachtung gefunden hat, bin 
ich bisher noeh nicht eingegangen, nimlich auf das Vorkommen 
von granulierten Leukoevten und leukocytoiden Zellen in’ den 
Hassalschen Kérperchen. Stellen sie hier mehr einen zutalligen 
Betund dar, oder sind engere physiologische Beziehungen zwischen 
ihnen und dem Epithel anzunelmen? Hierauf lisst sich eine be- 
stimmte Antwort nicht geben. Es kommen auch beim Kaninchen 
in jeder Thymus spezialgranulierte und eosinophile Zellen vor, 
zuweilen in sehr grosser Zahl: da ist es natiirlich nicht zu ver- 
wundern, wenn sie auch zwischen den sich zusammenschliessenden 
epithelialen Retikulumzellen der Marksubstanz gefunden werden 
und hier wie diese, nur meist etwas langsamer. der Degeneration 
anheimftallen. Freilich, ob es sich dabei nur um eine Folge 
handelt oder um eine Ursache fiir weitere Prozesse, bleibt det 
Beobachtung vorliutig entzogen. Es liegt hierin aber noch ein 
weiterer Anklang an die enge genetische Zugehorigkeit der Thymus 
zu der Mundhohle und zum Darmkanal im allgemeinen, die bei 
ihren iibrigen Derivaten (Thvreoidea, Epithelkérperchen ete.) in 
ausgewachsenem Zustande gar nicht mehr manifestant wird (vel. 
Mollier 1913). 

Selbstverstandlich werden auch gréssere und kleinere Lym- 
phoevtenformen mit in die Hassalschen hérperchen eingeschlossen 
und degenerieren hier ebenfalls meist unter dem Bilde der Pyknose 
mit oder ohne Kernzerfall. Das Protoplasma andert seinen Farbe- 
charakter: es verliert allmihlich die Basophilie, wird mehr homogen 
und lost sich sehliesslich auf. Zerfall unter Vakuolenbildung 
konnte ich gerade hier nicht beobachten. 

Auftallend ist, dass man in den Hassalschen hKérperchen 
granulierte Zellen eigentlich hautiger tindet als ungranulierte, wo 
doch gerade das Umgekehrte zu erwarten wire.  Ieh vermag 
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hierfiir keine Erklarung zu geben: denn dass mononucleare lym- 
phoevtoide .primitive™ Formen gleichsam im letzten Moment noch 
Granula auszuarbeiten beginnen, ist eine Hypothese. die sich durch 
nichts begriinden lisst. Dagegen spricht schon das Verhalten des 
Kernes, der in ihnen fast immer polymorph. d. h. gelappt erscheint. 
Man konnte sich hoéchstens denken, dass das Epithel vielleicht 
gerade durch das Auftreten von Zerfallsprodukten eine besondere 
Anlockung auf die Granuloeyten ausiibt: doch birgt diese Erklarung 
in sich einen Widerspruch, der sich gegen die Genese selbst richtet. 
Vielleicht hingt das relativ seltenere Vorkommen von Lymphocyten 
in den Hassalschen Kérperchen nur mit der Kleinheit der letzteren 
beim Kaninchen zusammen. Am besten ist es, auch hier einfach 
den Befund zu notieren und die Erklirung der Zukuntt zu iiber- 


lassen. 


V. Die Thymus als Lymphocyten lieferndes Organ 
und ihre Stellung unter den iibrigen blutbildenden 
Organen. 

Sobald man zu der Uberzeugung gelangt ist. dass die 
Thymus neben der von Anfang an vorhandenen epithelialen Kom- 
ponente noch als zweiten ebenso wichtigen Bestandteil echtes 
lymphoides, d. h. Lymphoeyten lieferndes Material enthalt, so wird 
man diesen Gedanken und die sich daraus ergebenden Konse- 
quenzen auch rechtfertigen miissen. Dabei ist es vielleicht von 
einigem Interesse. in aller Kiirze auf die morphologische. genetische 
und histogenetische Stellung der weissen Blutzellen, soweit sie fiir 
die Thymus in Betracht kommen, einzugehen, namentlich bei der 
Wichtigkeit. welche diese Fragen heutzutage gewonnen haben. 
Selbstverstindlich gehdrt es nicht in den Rahmen dieser Arbeit, 
eine erschopfende Ubersieht zu geben auch nur iiber die wieh- 
tigsten strittigen Vunkte der modernen Hiaimatologie: ich setze 
diese als bekannt voraus: man kann sich dariiber auch leicht aus 
den einsehligigen grésseren Referaten orientieren. 

Es miisste vor allem moéglich sein, den Begriff der lvinphoiden 
Zelle festzulegen. Das ist aber jetzt und voraussichtlich auch in 
allernachster Zeit nicht erreichbar. Man kann hieriiber nicht im 
Zweifel sein, dass zur Zeit noch die Méglichkeit fiir so ganz 
verschiedene Auffassungen gegeben ist, wie sie in der Lehre der 
vollig arteinheitlichen Zelle mit allerdings sehr verschiedener 
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iusserer Form und in der Lehre vom grossen Stamm der lym- 
phoiden Zellen, der wohl von einer Stammutterzelle  ausgeht, 
aber in artverschiedenen Endgruppen sich differenziert und endlich 
in der Auffassung von Anfang an getrennter selbstindiger Zell- 
gruppen zum Ausdruck kommt. 

Die Moéglichkeit so grundverschiedener Vorstellungen kann 
nur in dem Mangel an verschiedenen Erkennungsmerkmalen liegen. 
Diese sind auf physiologisch-biologischem Gebiet noch so vollig 
unzulinglich, dass ein Versuch, die Iymphoiden Zellen zu charak- 
terisieren, kaum gemacht werden kann. 

Wir mochten hier davor warnen, die sparlichen bisherigen 
Beobachtungen iiber Vital- und Supravitalfarbung, die Reaktion 
aut Oxvdase, Lipase, Protrolyse ete. schon jetzt dazu ver- 
wenden. Das kann erst nach viel ausgedehnteren Versuchen auf 
viel breiterer Basis versucht werden. 

So bleibt nur die morphologische Beobachtung iibrig, welche 
uns aber mit einem so ungemein wechselnden Bild der lyvmphoiden 
Zellen bekannt gemacht hat, ohne die Beziehungen dieser vielen 
verschiedenen Zellformen biindig feststellen zu kénnen, dass wir 
entschieden Gefahr laufen, sehr verschiedenwertige Elemente unter 
einem Namen zu vereinigen. Ich vertrete hier eine Ansicht 
Molliers, die er friher bereits selbst geiussert hat: .Ich halte 
die wichtige Frage. ob es unter jenen vielen Zellformen, die wir 
als Lymphoevten (grosse und kleine) bezeichnen kénnten, eine 
stabilere Form gibt, oder ob sie alle indifferente Elemente sind, 
denen nach jeder Richtung die Entwicklung often steht, noch fiir 
unentschieden.~ Wahrend Pappenheim bereits eine Speziali- 
sierung dieser Zellen anbahnt und dies auch in der Nomenklatur 
zum Ausdruck zu bringen versucht, verstehen Maximow und 
Weidenreich unter Lymphocyten alle jene Formen, welche in 
der Lymphe und in der Gewebstliissigkeit tiberhaupt frei vor- 
kommen und durch kein besonderes Merkmal gekennzeichnet 
sind. Dagegen wire an und fiir sich nichts einzuwenden, wenn 
sie damit nur sagen wiirden, dass in der Lymphe Zellen vor- 
handen sind. Wir sind aber gewohnt, mit einem Namen auch 
einen bestimmten Begriff zu verbinden; so ist es natiirlich, dass 
mit der Erkenntnis einer feineren Differenzierung auch unsere 
begrifflichen Vorstellungen von den freien Zellen in der Gewebs- 
Hliissigkeit sich andern und spezialisieren mussten, wahrend der 
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Name sich unverandert erhalten hat. so dass wir jetzt in der 
unangenehmen Lage sind, mit einer einzigen Bezeichnung keine 
einheitliche Vorstellung zu verbinden. 

Wir miissen sagen, dass wir der Lehre von der Artgleichheit 
des so sehr polymorphen Lymphocytenstammes schon deshalb zur- 
zeit nicht gerne beitreten wiirden, weil sie eine Vereinfachung 
der Betrachtungsweise anstrebt, die zu einer gewissen Befriedigung 
fihrt und damit vom Problem ablenkt, wihrend sie doch noch 
nicht geniigend gesichert erscheint. 

Es ware vielleicht das Richtigste, den Namen Lymphocyt 
so lange ganz frei zu geben, bis er in allgemein erkanntem 
bestimmtem Sinne gebraucht werden kann. 

Wenn ich nun hier die frei gewordenen Mesenchymzellen 
in der Umgebung der Thymus trotzdem als lymphoide Elemente 
bezeichne, obwohl ich aus ihnen allein fiir die weitere Entwicklung 
nichts herauslesen kann, so war ich dazu gezwungen, um mich 
bei den jetzt herrschenden ohnehin schon sehr wenig prazisen 
Vorstellungen iiber die Lymphoevten nicht voéllig unverstandlich 
zu machen. Die Entwicklung des Thymusmesenchyms fiihrt ja 
schliesslich zu jenen Formen, die morphologisch den urspriinglich 
als Lymphocyten bezeichneten Zellen gleich sind. Die funktionelle 
Gleichheit bleibt eine andere Frage, die vorerst nicht zu ent- 
scheiden ist. Ich méchte aber nochmals betonen, dass die von 
mir zunichst als lymphoide Zelle beschriebene Form nichts weiter 
ist als eine vollig indifferente embryonale Zelle, frei in der Gewebs- 
tliissigkeit gelegen, deren rundlicher Kern mit feiner Chromatin- 
struktur und ein bis zwei Nukleolen von einem relativ breiten, 
schaumig wabig gebauten, basophilen Protoplasmamantel umgeben 
ist (Fig. 24). 

Diese Form deckt sich morphologisch mit der von Mollier 
(1909) beschriebenen Hiaimogonie, der ruhenden Wanderzelle 
Maximows, dem Lymphoidocyten Pappenheims (grosser 
Lymphoeyt, Hamatogonie), dem grossen Lymphocyten Weiden- 
reichs und dem Lymphoblasten der Dualisten. Auch histo- 
genetisch hat sie mit allen eben genannten Zellen dasjenige 
gemeinsam, dass sie eine sogenannte indifferente Form darstellt. 
sie ist mit keinem besonderen Merkmal ausgestattet, das die 
Entwicklungsrichtung, welche die Zelle einschligt. kennzeichnen 
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dass noch alle Ditterenzierungsméglichkeiten latent in ihr vor- 
handen sind, aber absolut beweisen lisst sich dies selbstverstandlich 
nicht. Mollier betont 1911 ausdriicklich, dass seine Hamogonie 
nicht als solehe als Stammzelle der Erythroeyten erkennbar ist. 
sondern dies erst am Ort der Entstehung wird; sie vermag also 
an anderer Stelle oder unter anderen Bedingungen ebensowohl 
kleine Lymphoeyten und Granuloeyten zu liefern wie andere aus 
den detinitiven Stiitzgeweben bekannte Formen. Mollier hat 
deshalb ganz neuerdings (1915) denselben Namen auch auf die 
grossen Keimzentrumszellen lymphoiden Gewebes der 
Tonsille iibertragen. Auch Pappenheim, der sich sonst den 
extremen Unitariern Maximow und Weidenreich nicht an- 
schliesst. hebt gegen die Dualisten hervor, dass der .lvmphoide 
Plasmazustand™ kein eigentlich spezitisches Artmerkmal sei, auch 
nicht Unreife schleechtweg bedeute, sondern nur die Faligkeit zu 
weiterer Differenzierung anzeige. Nach der Ansicht Molliers 
ist aber die Vorstellung von der Reife oder Unreife einer Zelle 
eine ganz willkiirlich von den Haimatologen aut die weissen Blut- 
zellen iibertragene: da wir ja diese Zellen jeweilig immer nur 
auf einer einzigen Entwicklungsstufe fassen konnen, niemals aber 
den Verlaut ihrer Evolution verfolgen: wir lassen also den Begritt 
der Reife fallen. Dasselbe gilt fiir das Alter der Zelle. Eine 
Ausnahme hiervon macht die Reihe der Erythroeyten. wenigstens 
von einem bestimmten Stadium ab, allein gerade sie kommt fiir 
die Thymus nicht weiter in Betraeht. 

Die unmittelbare Beobachtung lelirt. dass diese indifferenten 
Zellen durch Einziehung ihrer Fortsdtze und Verdichtung ihres 
Protoplasmas direkt aus dem Mesenchym entstehen (Mollier, 
Maximow,. Dantschakoff, Weidenreich und bis zu einem 
gewissen Grade auch Pappenheim), und zwar gilt dies nicht 
nur fiir die friiheste Embrvonalperiode, sondern fiir die ganze 
Dauer des postfotalen Lebens, wenn natiirlich auch mit Abnahme 
der Gesamtleistungstihigkeit dieser VProzess herabgesetzt wird. 
Hierin liegt auch der Gegensatz gegen die Anschauung der 
Dualisten (Nageli, Schridde, Helly u.a.), sowie der ameri- 
kanischen Schule, die in letzter Linie ja auch eine gemeinsame Stamm- 
zelle fiiy alle Blutelemente annehmen miissen (Minots Mesamdboide) : 
sie stammt aber ausschliesslich von den Zellen des Dotterangioblastes. 
die sich dann bei der Teilung in bestimmte Stimme spezialisieren. 
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Dieser auf den ersten Blick sehr plausibel scheinenden 
Theorie haften aber zwei Miangel an; entweder muss man an- 
nehmen, dass jede erste Teilung sofort zur Differenzierung fiibrt, 
dann wiren die Angioblastzellen sehr bald verbraucht und iiber- 
haupt kein primitives Ersatzmaterial mehr vorhanden, dagegen 
sprechen die befunde der obengenannten Autoren, wie der 
klinischen Erfahrung: oder aber es vermehren sich diese primi- 
tiven Elemente eine Zeitlang als solche, dann kénnen sie aber 
spiter von anderen ahnlichen Formen nicht mehr getrennt werden, 
es fehlt also der Beweis fiir ihre Identitaét und die Theorie wird 
zur Hypothese. 

Die Faktoren selbst, welche zur Loslésung einzelner Zellen 
aus dem syneytialen mesenchymatésen Verband fiihren, sind uns 
vollig unbekannt: von einem himoblastischen Reiz kann man 
hier in der Umgebung der Thymus sicherlich nicht sprechen. 

Die eben freigewordenen Zellen sind ihrem Aussehen nach 
sehr polymorph (Fig. 24): dies kénnte dazu verleiten, im Sinne 
Pappenheims in ihnen keine ,arteinheitlichen*, sondern nur 
artverwandte* Zellen zu sehen. Solchen Anschauungen gegen- 
iiber vertritt Mollier den Standpunkt, dass es sehr gefahrlich 
ist, sich durch geringfiigige morphologische Unterschiede, iiber 
deren Bedeutung man sich nicht im klaren sein kann, verleiten 
zu lassen, bestimmte funktionelle und genetische Beziehungen 
anzunehmen, die beeintlusst durch die vorgefasste Meinung immer 
nur hypothetischen Charakter haben werden. Man kann_ sich 
seiner Ansicht nach nicht energisch genug klar machen, dass wir 
iiber die Funktionen der weissen Blutzellen ganz ungeniigend 
unterrichtet sind und dass die Morphologie allein uns _hierfiir 
einen Anhaltspunkt nicht geben kann und die Embryologie nur 
bis zu einem gewissen Grade. Hier fehlen aber noch die ein- 
schligigen Untersuchungen. 

Gerade an der Histiogenese der Thymus lisst sich dies in 
sehr schéner und klarer, aber auch wenig erfreulicher Weise 
zeigen. 

Die indifferenten Iymphoiden Zellen wandern also in das 
epitheliale Thymusreticulum ein, bringen dasselbe zu weiterer Auf- 
losung und fallen zunachst einer lebhaften Proliferation anheim, 
nachdem sie vorher alle ann&hernd gleiche Form angenommen 
hatten. Aus dieser regen Vermehrung resultiert eine Unsumme 
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kleiner, dunkelkerniger, schmalleibiger, basophiler Elemente, welche 
schliesslich die Hauptmasse des fertigen Thymusparenchyms aus- 
machen und die morphologiseh sich von den kleinen Lympho- 
eyten der Lymphdriisen und des iibrigen lymphadenoiden Gewebes 
nicht unterscheiden lassen. Da sie auch dieselbe Genese zeigen 
wie letztere, ist kein Grund vorhanden, ihnen diese Bezeichnung 
zu verweigern. 

Daneben finden sich alsbald nach Beginn der Einwanderung 
noch jene grossen oben beschriebenen Formen (Fig. 15d. e, f). 
Entstehen dieselben durch Vermehrung oder wachsen sie eintach 
aus den primitiven Formen heraus’ Ich bin geneigt, das letztere 
anzunehmen, trotzdem gelegentlich vorkommende Mitosen auch 
auf selbstandige Vermehrung hindeuten: diese Zellen unterscheiden 
sich von den primitiven Formen lediglich durch die Grésse des 
Kernes und die starke Vakuolisierung des Protoplasmas. Sie 
kommen auch in den Lymphdriisen des Kaninchens vor, und hier 
lisst sich auch die direkte Entstehung aus dem Mesenchym 
beobachten. 

Ganz ahnliche Zellen hat Wallgren im stroémenden Blute 
des Kaninchens beschrieben: er erinnert an ihre Ahnlichkeit mit 
den blasigen Polyblasten= Maximows, die ich zugebe: nur 
kann ich die Anordnung der Vakuolen an der Peripherie nicht 
so regelmassig finden. Die Beobachtung, dass diese Zellen bei 
hungernden Tieren sich vermehrt finden, kann ich fiir die Thymus 
wenigstens nicht allgemein bestitigen. 

Ich halte sie also lediglich fiir eine Variante der Hamogonie 
Molliers, die nicht einmal fiir die Thymus, wo man doch lokale 
Fintliisse geltend machen kénnte, spezitisch ist. Wie spiter noch 
zu erértern sein wird, sind diese Zellen in ihrer Erscheinung 
dusserst variable Elemente. 

Nach Weidenreich sind die kleinen Lymphocyten (im 
sinne Ehrlichs) nichts als der .Ausdruck einer besonders 
lebhaften Artproduktion, die zur Verkleinerung der 
Zelle, zur Verdichtung des Kernes und zur Abnahme 
des Plasmaleibes fiihrt*. Die zahlreichen in ihnen  vor- 
kommenden karvokinetischen Figuren scheinen dies fiir die Thymus 
zu bestitigen. Weidenreich laisst sie dann wieder zu grésseren 
Formen heranwachsen, und auch Maximow vertritt diese An- 
schauung. Nachdem sie eine Zeitlang ,Kleinlvmphoeyten- 
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stadium* verharrt sind, fangen sie wieder an sich zu vergréssern 
und bilden den Ausgangspunkt fiir neue anderswertige Elemente. 

Diesen Standpunkt kann ich nicht teilen. Man findet in 
der Thymus namentlich im fertigen Organ alle nur denkbaren 
Formen zwischen den grossen lymphoiden Zellen und den kleinen 
Lymphoeyten. Dass die kleinen aus den grossen hervorgehen, ist 
klar, da ja anfangs nur gréssere Formen vorhanden waren, ebenso 
geht aus der weiteren Entwicklung hervor, dass diese Umwandlung 
nur sehr allmahlich geschieht. Man darf sie aber auch nieht so 
auffassen, als ob jedesmal dieselbe Zelle den einmal vorgezeichneten, 
Weg einschliige und ihn bis zum Ende verfolge, sondern die 
Ditferenzierung erfolgt gradatim auf dem Wege haufiger Zell- 
teilungen und selbst die kleinen Lymphoeyten haben sich das 
Vermogen selbstindiger Teilung in hohem Mabe bewahrt, wovon 
man sich an jeder Thymus leicht iiberzeugen kann. Wir hatten 
es hier demnach mit einem .Keimzellmeristemgewebe* im Sinne 
von Pappenheim und Ferrata zu tun; jedoch nimmt 
Pappenheim an, dass es sich dabei nicht um einen reversiblen 
’rozess handelt, die Stammformen werden dabei verbraucht und 
die aus ihnen hervorgegangenen Tochtergenerationen vermogen 
weder zu einer primitiven Form zuriickzukehren, noch auf einer 
niedrigeren Stute stehen zu bleiben: daher ist er auch gezwungen. 
komplizierte Stammbiéiume mit verschiedenen Altersformen fiir 
jede einzelne Zellform anzunehmen. 

Fiir eine derartige theoretische Anschauung lasst sich aber 
ein Beweis weder aus den Lymphdriisen noch aus der Thymus 
erbringen. Wenngleich in der fertigen Thymus die kleinen 
Lymphoevten an Zahl tiberwiegen, sind doch die mittelgrossen 
und grossen Formen noch so reichlich vorhanden, dass selbst ein 
ganz allmahlicher Verbrauch derselben damit nicht in EKinklang 
zu bringen ware. Oder der Nachschub an inditferentem Material 
(entweder aus dem Mesenchym oder dureh Vermehrung der 
Himogonien) miisste ganz aussergewoOhnlich kriftig sein, was 
sich durch die Beobachtung an der normalen Thymus nicht be- 
stitigen lasst. Oder aber man muss mit Maximow_ und 
Weidenreich annehmen, dass die kleinen Formen wieder 
heranwachsen, Dies ist méglich, lisst sich aber nicht beweisen. 

Damit soll natiirlich eine weitere Entwicklungsméglichkeit 
fiir die kleinen Lymphoevten nicht geleugnet werden: aber es 
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ist unmdglich, den Zwischenformen anzusehen, nach welcher Seite 
hin sie sich weiter entwickelt hiatten. Einen morphologischen 
Beweis dafiir, dass sie wieder heranwachsen, gibt es in der 
Thymus jedentalls nicht. Wenn lymphoides Zellmaterial aus der 
Thymus ausgefiihrt wird, so geschieht dies in Form kleiner 
Lymphocyten. Dies berechtigt zu der Annahme, dass die Produktion 
kleiner Lymphoeyten in der typischen Form wenigstens mit in 
den Wirkungskreis der Thymus einbezogen werden dart; gerade 
deswegen rechnet Maximow auch die Thymus zu den blut- 
bildenden Organen. Aber es muss natiirlich auch stets die 
Moglichkeit zugegeben werden, dass die Thymuslymphoevten durch 
das eigenartige Milieu, in dem sie sich entwickeln, in gewissem 
sinne beeintlusst werden und dass dieser Eintluss sich auch noch 
ausserhalb der Thymus bei ihnen geltend machen kann. Es ist 
iiberhaupt sehr zu bezweifeln, ob der biologische Wert aller 
Lymphoevten auf dieselbe Grosse zuriickgefiibrt werden kann. 
Der Beweis hierfiir ist wiederum nicht zu erbringen, doch glaube 
ich, dass Weill und Weidenreich reeht haben, wenn sie davor 
warnen, die Thymus als Lymphdriise autzufassen. 

Die chemischen Unterschiede, die Bang gegeniiber den 
Lymphdriisen-Lymphoevten gefunden hat, liessen sich vielleicht 
dadureh erkliren, ebenso die verschiedenen Resultate von Ritehies 
Komplementablenkungsversuchen, 

Wir rechnen mit einer bestimmten Konstanz der organischen 
Form und wir diirfen dies selbstverstindlieh auch, da ohne die- 
selbe eine morphologische Wissenschaft nicht denkbar ware. 
(ierade der Wechsel in der Erscheinung ist uns ein Ausdruck 
fiir die Vorginge innerhalb der Materie und die regelmiissige 
Wiederkehr derselben Erscheinungstorm erlaubt uns mit einem 
gewissen Recht auf Beziehungen zwischen Form und Funktion 
zu sehliessen. Dennoch darf die Konstanz der organischen Form 
nicht als ein gegebener absolut starrer Faktor betrachtet werden, 
um so mehr, als wir noch weit entfernt davon sind, die feinsten, 
die Form einer Zelle bedingenden Strukturen zu kennen, sondern 
uns an relativ grobe Merkmale (Granula, Faden, Vakuolen ete.) 
halten miissen. Diese brauchen aber unter Umstinden gar nicht 
etwas fiir die Zelle Spezitisches zu bedeuten. sondern kénnen 
einem momentan durch iussere Faktoren bedingten Zustand 
ebenso gut entsprechen, als der in der Struktur der Zelle 
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durch ihre besondere Funktion begriindeten Erscheinungsmannig- 
faltigkeit. 

Wenn ich nun aus dem oben Gesagten heraus die Stellung 
der kleinen dunkelkernigen, schmalleibigen Lymphoevten charak- 
terisieren soll, so méchte ich mich in erster Linie der Anschauung 
Molliers anschliessen, dass man nimlich in diesen Zellen weder 
Elemente erblicken darf, die alle bereits ein Endstadium erreicht 
haben, also mit einer bestimmten Funktion verkniipft sind 
(Dualisten und vielleicht auch Pappenheim), noch aber 
solche, die ausschliesslich Stammformen neuer, besonders gekenn- 
zeichneter Arten darstellen (Weidenreich, Maximow). Hierzu 
fehlen vorerst noch die Méglichkeiten der Identifizierung. Sie 
sind eben lediglich eine Erscheinungsform der weissen Blutzellen 
iiberhaupt, wahrsecheinlich in bestimmter funktioneller Abhangig- 
keit zu den Geschehnissen im Organismus stehend, aber ohne 
morphologische Nachweisbarkeit dafiir. Erst wenn eine Erkenntnis 
ihrer Funktion moéglich wird, werden sie vielleicht aufhdren, 
eine Erscheinungsform zu sein und zu einer bestimmten 
Zellart werden. 

Aus den bereits vorliegenden Beobachtungen (Mollier in 
der Tonsille, ebenso Spuler, Maximow bei der Entziindung u. a.) 
geht hervor, dass ihre Rolle eine sehr vielseitige sein kann und 
dass gleichzeitig auch ihre Form grossen Variationen unterworten 
ist. Dass sie darnaech wieder zu ihrer alten Gestalt zuriickkehren 
kénnen, ist wohl denkbar, aber nicht zu beweisen, da dies unserer 
Beobachtung entzogen bleiben muss. 

Die Frage, ob die in der Thymus aus den Himogonien 
hervorgehenden Zellen alle zu kleinen Lymphoeyten werden und 
ob sie dann dauernd oder nur voriibergehend sich in dieser 
Erscheinungstorm darsteilen, muss also noch weiter offen bleiben 

Vergleicht man Lymphdriisen junger Kaninehen (zirka 4 
bis 6 Wochen) mit der zugehérigen Thymus, so sind die Bilder 
denn doch nicht gleichartig, von dem Reticulum in den beiden 
Organen ganz abgesehen. In der Thymus ist der Reichtum der 
iormen, die zwischen der grossen. indifferenten Ivmphoiden Zelle, 
der freigewordenen Reticulumzelle, und dem typischen kleinen 
Lymphocyten liegen, noch weit grésser als in der Lymphdriise 
und zwar betrifft dies nicht nur die Grésse, Form und Struktur 
des Kernes, sondern ebenso die Menge. den Bau, die Gestalt 
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und die tinktoriellen Unterschiede des Protoplasmas, ohne dass 
sich jedoch scharf konturierte greifbare Reihen aufstellen liessen. 
Die Uberginge sind so subtil, dass sich spezitische Artcharaktere 
nicht fassen lassen, ein neuer Beweis dafiir, wie wenig Wert auf 
Girésse und Zahl der Nukleolen, Dicke und Feinheit der Kern- 
membran und der Chromatinfaden, ihre Verteilung (Radstruktur), 
Vakuolen und dergleichen gelegt werden darf (Pappenheim. 
Nageli, Sehridde u. a.) bei der Beurteilung der verschiedenen 
Arten von Blutzellen. Zudem darf nicht vergessen werden, dass man 
Thymuszellen eigentlich nur an Schnittpraparaten studieren kann. 

Es wire vielleicht noch zu bemerken, dass die ganz grossen 
hasophilen lymphoiden Zellen in Lymphdriisen sehr viel seltener 
zu tinden sind und dass ihre Zahl auch in der Thymus sehr 
grossen individuellen Sechwankungen unterworfen ist. 

Die Empftindlichkeit der Thymus fiir Réntgenstrahlen und 
Einfliisse. welche die Ernahrung treffen, ist bekannt. Wie aus 
den Untersuchungen von Rudberg, Regaud, Jonson, Jolly 
und anderen hervorgeht, und ich aus gelegentlichen eigenen 
Beobachtungen bestatigen kann. sind es auch hier die kleinen 
Lymphocyten, welche zuerst unterliegen und so eine Verminderung 
der Rindensubstanz vortiéuschen; ich glaube, dass es sich zu- 
naichst nur um eine Hinausschiebung und Verwischung der Mark- 
Rindengrenze handelt und erst bei andauernder  schidigender 
Wirkung um eine Herabsetzung des Gesamtparenchyms. — Die 
grossen Ivmphoiden Zellen widerstehen viel linger. Sobald man 
dem Organ nur kurze Zeit zur Erholung und Restitution génnt 
(vorausgesetzt selbstverstandlich, dass der angerichtete Schaden 
ein gewisses Mafi nicht iiberstieg), zeigt sich die Thymus ganz 
erfiillt von grossen basophilen Zellen (hig. 25), von welehen sich 
viele in Teilung betinden. Sie tragen also dureh ihre Ver- 
mehrung sehr wesentlich zur Regeneration der lymphoiden Thymus- 
komponente bei. Leider lassen sich auch aus den erwahnten 
Experimenten keine Schliisse ziehen fiir die Bedeutung der 
Lymphoevten im Organismus, die dann wiederum eine klare Er- 
kenntnis ihrer Stellung unter den verschiedenen Elementen des 
stromenden Blutes ermédglichten. Die Folgerung Levins, dass 
die Lymphoevten vielleicht ein stickstoffhaltiges Reservematerial 
wegen ilies Reichtums an Nukleoalbuminen darstellen. ist doch 
etwas problematisch und entbehrt jeder Grundlage. 
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Der friiher vielfach gemachte Einwand, dass echte Lympho- 
evten nur aus den Keimzentrumszellen der Lymphdriisen-Follikel 
entstehen kénnten, ist nun ebenfalls hinfallig geworden, seitdem 
Weidenreich und Downey nachgewiesen haben, dass ,hkeim- 
zentrumszellen*, d. h. die grossen Stammformen der Lymphoevten. 
auch ausserhalb der Follikel vorkommen. Auch Mollier hat 
gezeigt, dass bei der Geburt und im embryonalen Leben im lyim- 
phoiden Gewebe der Tonsille die Follikelbildung fehlt und dass 
dieser Umstand noch nicht als Beweis fiir eine verminderte 
Lymphocytenproduktion angesehen zu werden braucht. Es ist ja 
eigentlich leicht ersichtlich, dass es in der Thymus schon aus 
rein topographischen Verhaltnissen, die sich aus der Entwicklung 
ergeben haben, nicht zur Follikelbildung kommen kann, selbst 
im postfotalen Leben und trotzdem miissen wir die Thymus als 
ein Organ ansehen, das neben seinen anderen Funktionen auch 
Lymphoeyten zu liefern vermag: dass sie also nicht nur an Ort 
und Stelle bleiben, um mit dem Epithel in Symbiose zu leben. 
Interessant und hier zu verwerten ware vielleicht eine Beobachtung 
Lindbergs, dass namlich der Héhepunkt der Kurve, welche 
die Mengenverhaltnisse der weissen Blutkérperchen im strémenden 
Blute des Kaninchens angibt, zeitlich ganz nahe zusammenfallt 
mit dem Gipfel der Gewichtskurve des Thymusparenchyms (Thymus 
vierter Monat: weisse Blutzellen, speziell Lymphoeyten  fiinfter 
Monat). 

Wie sich die grésseren Lymphoeytentormen zur Austuhr 
verhalten, vermag ich nicht mit Sicherheit anzugeben. Man tindet 
sie wohl gelegentlich in den perivaskularen Lymphraiumen, doch 
nur relativ selten, wahrend diese meist mit kleinen Lymphocyten 
dicht erfiillt sind. Als Hauptausfulrweg dienen also die Lymph- 
bahnen. Die Gefasse. wenn sie tiberhaupt hierfiix in Betracht 
kommen, sind jedenfalls nur wenig beteiligt ; eine auffallende Ver- 
mehrung der weissen Blutzellen in den ausfiihrenden Venen konnte 
ich wenigstens nicht feststellen. Viel eher noch wire das um- 
gebende Bindegewebe zu beachten. Hier ergibt sich jedoch eine 
grosse Schwierigkeit, die vorerst nicht zu beseitigen sein wird. 
Es ist bekannt, dass das perithymische Bindegewebe stets reichlich 
mit freien Zellen aller Art infiltriert ist; nur kann man es den- 
selben leider nicht ansehen, ob sie sich auf dem Wege zur Thymus 
hin oder davon fort bewegen. Letzteres liasst sich jedentalls nicht 
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vollig aussehliessen, an kleinen Stellen in der Tiefe der 
Septen steht das Mark auch in der reifen Thymus noch in offener 
Verbindung mit dem lockeren Bindegewebe, und auch die die 
einzelnen Lappehen umgebende Kapsel ist so diinn und 
dass sie als Hindernis fiir eine Auswanderung nicht in Betracht 
kommen kann. 

Als Lymphoeyten lieferndes Organ wire die Thymus dem- 
nach unter die blutbildenden Organe zu rechnen: nun sind aber 
nenerdings auch Stimmen laut geworden, die ihr auch einen Anteil 
zuerkennen an der Bildung von Granulocyten (Weill, Weiden- 
reich, Maximow und Regaud) und selbst von Erythroeyten 
(Schaffer, Retterer und Lelievre). Allerdings werden 
hiergegen yon dualistischer Seite Einwainde erhoben. Was die 
Erythropoese anbetrifft, so konnte ich niemals weder in der 
embryonalen noch in der fertigen Thymus Anzeichen einer solchen 
entdecken, was auch bereits von Maximow und anderen hervor- 
gehoben worden ist. 

Anders liegt die Sache fiir die granulierten Leukoeyten. 
Wie in der Thymus fast aller untersuchten Saugetiere, so findet 
man auch in der des Kaninchens stets Granuloeyten in mehr oder 
weniger grosser Zahl. Die kardinale Frage, die sich daraus ergibt, 
ist die, ob diese Zellen von aussen eingeschwemmt wurden, also 
fiir das Organ ftremde Elemente sind oder ob sie in loeo aus 
ungranulierten Formen entstehen und aus welehen. Koénnte der 
Nachweis erbracht werden, dass thre Mutterzellen in den kleinen 
Thymuslymphoevten zu suchen sind, so diirfte die Anschauung 
der Dualisten (Nageli., Schridde, Helly, Ziegler 
endgiiltig als erledigt gelten. Es ist mir aber nicht gelungen, 
diesen Nachweis zu erbringen. Ich moéchte auf Grund der mir 
vorliegenden Praparate nicht absolut zu behaupten wagen, dass 
sie immer an Ort und Stelle aus ungranulierten Vorstufen ent- 
stehen, eben wegen der ausserordentlich variablen Verhaltnisse, 
die sie zeigen. Nur soviel steht fest, dass es in der embryonalen 
Thymus beim Kaninchen, wenigstens eine Granulapoese im Sinne 
der Knochenmarkblutbildung nicht gibt. Erst unmittelbar vor 
der Geburt und in vielen Fallen erst spiter lassen sich Granula 
in einzelnen Zellen nachweisen. 

Am einfachsten liegen die Dinge noch fiir die eosinophilen 
Zellen, die in ihren Kérnchen ein gutes Charakteristikum besitzen. 
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Sie sind auch am friihesten beobachtet worden (Schaffer, 
Schridde, Hart u.a.). Wahrend aber Schridde und Hart 
auf dem Standpunkt beharren, dass sie stets von aussen  ein- 
wandern, treten jetzt die meisten Autoren (Maximow, Weill. 
Weidenreich) fiir die Entstehung in loco ein. Es ist aller- 
dings wahr, dass das Vorkommen von rundkernigen, eosinophilen 
Zellen (sogenannten eosinophilen Mveloeyvten) den Gedanken an 
eine autochthone Entstehung nahelegt. aber bewiesen wird dadureh 
noch nichts. Allmihlich und anfangs in geringer Zahl in Er- 
scheinung tretende Kérnehen lassen sich nicht beobachten. Auch 
die Weidenreielische Hypothese von der Entstehung der 
eosinophilen Granula wird dureh die Betunde in der Thymus nicht 
gestiitzt. Zerfallende rote Blutkorperchen findet man im normalen 
Organ gesunder Tiere nur sehr selten: es hat auch Hammar 
schon mehrfach darauf hingewiesen, dass bei der Beschreibung 
hamoglobinfiihrender Elemente vielfach Verwechslungen mit unter- 
laufen sind. 

Liisst sich schon fiir die Entstehung der eosinophilen Zellen 
kein sicherer Entscheid tretfen, so gestaltet sich die Frage nach 
der Herkunft der iibrigen granulierten Elemente noch viel 
schwieriger und komplizierter, denn ausser den in ihnen vor- 
kommenden Granula haben wir kein Merkmal, die zusammen- 
gehorigen Formen zu erkennen und auf eimander zu beziehen. 
Die Koérnehen sind aber hier sehr weehselnd in bezug auf ihre 
Grdsse, Form, Zahl, Verteilung, Reaktion und tinktorielles Ver- 
halten, so dass sie weit mehr als etwas Zufalliges. Ausserst Labiles 
imponieren, entsprechend einer momentan fixierten raseh voriiber- 
gehenden Funktionsphase des gesamten Organs oder der einzelnen 
Zelle. denn als etwas Spezifisches. das dauernd festgelegt bleibt, 
sobald es einmal in Erscheinung getreten ist. Es kann sich also 
bei ihrer Beschreibung auch nur um eine Registrierung verschieden- 
artiger Befunde handeln, nicht aber, wenigstens vorliutig noch, 
um die Aufstellung einer logisch zusammenhingenden Reihe. 
Mollier hat fiir die Entwicklung der Erythrocyten in der Leber 
eine kontinuierliche Serie von Zellen gegeben, deren  einzelne 
(ilieder getrennt herausgegrifien einen sehr verschiedenen Habitus 
zeigen und vor der Hamoglobineinlagerung durehaus nicht als 
Vorstufen eines roten Blutkérperchens erkannt werden kénnen. 
So lassen sich z. B. alle in seiner Fig. 8 (Taf. NXT) No. 1s 
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abgebildeten Formen auch iiberall da tinden, wo mesenchymatoises 
retikulires Gewebe zur Lieferung treier Zellen, Lymphocyten 
schlechtweg. schreitet, ohne dass es zur Himoglobinspeicherung 
doh. zur Bildung von Erythrocyten zu kommen braucht. Trotz- 
dem ist hier die Aufstellung einer Entwicklungsreihe vollstandig 
gerechtfertigt, da einmal in der Ausarbeitung von Hamoglobin 
ein charakteristisches und sehr konstantes Kennzeichen gegeben 
ist und man andererseits am Orte der Entwicklung, wie Mollier 
selbst sagt. .geleitet durch die erstmalige Reihenfolge der Gescheh- 
nisse bei der Histiogenese auch die nicht einseitig charakterisierten 
basophilen Vorstufen, hier die Hamoblasten und Hamogonien, dem 
stammbaume der Erythrocyten einreihen* dart. 

Drei Dinge miissen demnach bei der Aufstellung eines Stamm- 
baumes beriicksichtigt werden: 

1. Es muss ein bestimmtes konstantes Erkennungsmerkmal 
der Endglieder vorhanden sein; 

2. miissen sowohl die indifferenten Vorstufen als auch die 
spezitisch gekennzeichneten Endglieder alle mit ihren Zwischen- 
stufen nachweisbar am Orte ihrer Entstehung beisammen liegen 
und fremdes Zellmaterial muss als solches kenntlich und_ leicht 
auf seine Ursprungsformen zuriickzufiihren sein und 

3. muss die Reihenfolge der einzelnen Glieder auch dadurch 
bewiesen werden, dass sie sich eben immer in derselben Weise 
aufstellen lasst. 

Fiir die Histiogenese der Granulocyten in der Thymus ist 
keiner der drei oben genannten Faktoren voll und ganz ver- 
wirklicht. 

Was zunichst das charakteristische Artmerkmal anbetrifit. 
so habe ich bereits friiher auf die grosse Variabilitit hingewiesen. 
welche die Kérnchen nicht nur in einem Punkte, sondern in sehr 
verschiedenen aufweisen. Es sind allerdings beim Kaninchen die 
(iranula der spezialgranulierten Zellen schwer zu beurteilen, indem 
sie meist eine gréssere Affinitit zu der sauren Komponente des 
Farbstoffgemisches zeigen, mitunter aber auch basischen Charakter 
haben kénnen. Immerhin bleibt es fiir die granulierten, nicht 
eosinophilen Zellen der Thymus merkwirdig, dass man_ nicht 
zweierlei Granula in einer Zelle tindet (amphophile Kérnchen) 
und dass einmal vorwiegend acidophil granulierte Zellen vorhanden 
sind und das andere Mal fast ausschliesslich basophil granulierte 
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bei gleicher Fixierung und Farbung. Dass natiirlich die Fixierung 
hier auch von Einfluss sein muss, ist klar. 

Die Entstehung der Granula in den Zellen selbst zu be- 
obachten, ist manchmal unmdglich; in anderen Fallen scheint 
dies wieder leichter zu sein. Bei den eosinophilen Zellen ist es 
mir niemals gelungen; hier sind entweder Koérnchen vorhanden 
oder sie fehlen. Bei den acidophilen (pseudoeosinophilen) Kornchen 
lisst sich insofern noch ein Unterschied feststellen, als sie in 
einzelnen Zellen in sehr grosser, in anderen in sehr geringer Zahl 
vorhanden sind, abgesehen von ihrer Grésse, die mit der Zahl 
nicht immer parellel geht. Am ehesten lasst sich noch fiir die 
basophilen Kornchen ein allmahliches Herausdifferenzieren aus 
dem Protoplasma beobachten und zwar scheint sich der Prozess 
in folgender Weise abzuspielen: die Knotenpunkte des stark 
basophilen, sehr locker wabig gebauten protoplasmatischen Netzes 
verdichten sich und treten schliesslich als schwach gekriimmte. 
nicht immer scharf konturierte kurze Stabchen in Erseheinung, 
die sich allmahlich zu immer scharfer hervortretenden Kiigelchen 
abrunden. (ileichzeitig verliert das Protoplasma fast vollstandig 
seine Farbbarkeit. Wo noch ein feines Netz erkennbar ist, sieht 
man, dass die Granula immer intervakuolir liegen. Die fertigen 
Kornehen zeigen bei Panchrom- und Kardosfarbung einen Stich 
ins Bliuliche. 

Kin Stiickchen derselben Thymus, mit Alkohol fixiert und 
alkoholischer Thioninlésung auf Mastzellen getarbt. zeigte, dass 
keine basophil metachromatischen Elemente vorhanden waren. 

Hand in Hand mit der Ausbildung der Granula geht eine 
Umformung des Kernes unter Verkleinerung des Gcesamtvolumens 
der Zelle. Die gréssten Formen zeigen den hellen runden oder 
eingedellten oder nierenformigen Kern, der sich unter Verdichtung 
seines Chromatinnetzes immer mehr abbiegt. bis er die bekannte. 
mehrfach gelappte Form erreicht. Dies gilt iibrigens in gleicher 
Weise fiir die acidophil granulierten Zellen und hier kann man 
auch beobachten, dass die Kérnchen der rundkernigen Formen 
mehr bliulichen Farbton zeigen, wahrend sie in den kleineren 
polymorphkernigen Elementen glinzend rot sind, wenn auch nicht 
von so leuchtend roter Farbe, wie die eosinophilen Granula. 

Fiir die eosinophilen Zellen schien es mir auch médglich, 
zwischen trachychromatischen kleineren und amblychromatischen 
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grosseren Formen im Sinne Pappenheims zu _ unterscheiden 
und zwar gilt dies fir kompakt- und gelapptkernige Formen; aber 
scharf waren die Ditferenzen nicht. 

Darf man nun Beziehungen zwischen den eben beschriebenen 
Formen annehmen oder nicht’ Etwas Positives lisst sich kaum 
sagen: aber jedentalls méchte ich die basophil gekérnten nicht 
ohne weiteres als Vorstufen der acidophil gekérnten auffassen. 
eben weil beide Formen gleichzeitig die gleichen Veranderungen 
am Kerne zeigen, trotzdem die Entstehung und Ausbildung der 
Granula und die Verinderungen am Protoplasma so verschieden 
sind. Vielleicht ist gerade dies hier ein schénes Beispiel datiir, 
dass dieselbe Zelle unter verschiedenen ausseren, fiir uns un- 
kontrollierbaren Bedingungen auch ein scheinbar ganz verindertes 
Aussehen annehmen kann. 

Als Mutterzellen der Thymusgranuloeyten (die eosinophilen 
Zellen ausgenommen) kommen nur die grossen lymphoiden Zellen 
in Betracht. Der charakteristische Bau ihres Protoplasmas und 
die eigentiimliche Struktur des Kernes lassen sich noch in den 
bereits gekérnten rundkernigen Formen deutlich erkennen. Es soll 
aber hier noch hervorgehoben werden, dass die Kernumformung 
auch in nicht granulierten Elementen auftreten kann, wenngleich 
sie dann selten sehr weit geht, ohne dass degenerative Er- 
scheinungen hinzutreten. Gelegentheh kann man aber doch auch 
kleine. sehr polymorphkernige Lymphoeyten finden, namentlich in 
der Nihe der Hassalschen Korperchen. sie erleiden hier den- 
selben Zerfall, wie ihn Mollier fiir die ins Epithel eindringenden 
Lymphoeyten in der Tonsille und der Bursa Fabricii beschrieben 
hat. Dass man sie in der Thymus in seltenen Fallen auch in 
grésseren Haufchen beisammentindet, zeigt nur wieder, dass die 
Bedeutung der dusseren. lokalen Eintliisse nicht unterschatzt 
werden dart. 

Nun ergibt sich fiir die Thymus noch eine besondere 
Schwierigkeit. Man tindet namlich alle die granulierten Formen 
nicht nur innerhalb des Parenchyms, sondern auch allenthalben 
im umgebenden Bindegewebe und bei dem regen Verkehr der 
Thymus mit ihrer Umgebung lasst sich eine Einwanderung von 
aussen niemals vollig absehliessen. Zudem kommen die grossen 
lvmphoiden Zellen, ihre Mutterzellen, auch im Bindegewebe vor. 
von wo sie ja herstammen. Wenn schon selr vieles fiir die lokale 
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Entstehung der granulierten Zellen in der Thymus selbst spricht. 
so muss doch in vielen Fallen die Frage der nachtraglichen Ein- 
wanderung noch offen bleiben und kann daher noch nicht als 
erledigt gelten. 

Fiir den dritten Punkt, der bei der Aufstellung einer Ent- 
wicklungsreihe beriicksichtigen wire, dass namlich die stufen- 
weise erfolgende Entwicklung auch dureh die stete Wiederkehr 
immer derselben Formen bewiesen werden muss, fehlen in der 
Thymus ebenfalls die Belege, wie sich zum Teil schon aus dem 
Vorangegangenen ergeben hat. Zwar findet man in derselben 
Thymus meist annihernd die gleichen Elemente, die sich teilweise 
auch aufeinander beziehen lassen; sobald man aber die Thymus 
verschiedener Individuen sogar derselben Tierart untersucht, er- 
geben sich so grosse Schwankungen, dass man in dieser Hinsicht 
kaum zwei Organe miteinander vergleichen kann. Nicht nur das 
Alter und der Ernahrungszustand der Tiere sind hier massgebend. 
Diese beiden Faktoren kénnen, wie schon lingst bekannt ist, ganz 
grobe, nicht zu verkennende Unterschiede bedingen. Selbst bei 
Tieren, welche. von demselben Wurf stammend, im gleichen Stall 
gehalten worden waren, also unter annaihernd den gleichen Be- 
dingungen ist die Variabilitéat sehr gross. Hier ist vielleicht noch 
die Beobachtung von Interesse, dass auch die Entwicklung des 
perivaskuliren Bindegewebes in der Thymus cine sehr wechselnde 
ist und es scheint mir, als ob gewisse Beziehungen zwischen der 
Ausbildung dieses Bindegewebes und der Menge der vorhandenen 
granulierten Zellen nicht abzuleugnen waren, in dem Sinne, dass 
mit der Ausdehnung des Bindegewebes auch die Lieferung von 
Granulocyten zunimmt. Hier kann natiirlich nur die Untersuchung 
der Organe einer sehr grossen Menge von Tieren derselben Art 
sicheren Aufschluss bringen, welche die Ergebnisse der Befunde 
aus den verschiedenen Lebensaltern und unter den verschiedensten 
Bedingungen registriert und miteinander vergleicht. Aus wenigen 
zufilligen Bildern lassen sich keine Schliisse ziehen. 

Merkwiirdig bleibt. dass diese grossen Verschiedenheiten erst 
nach der Geburt in Erscheinung treten. Man wundert sich dann 
aber nicht mehr, wenn man von den vielseitigen und sich zum 
Teil ganz widersprechenden Resultaten hort, welche die ‘Thymus- 
forsechung auf physiologischem Gebiete zu verzeichnen hat (Wiesel 
und Lampe). 

Archiv f. mikr. Anat. Bd. 86. Abt. 1. 12 
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Es lasst sich in wenig Worten zusammenfassen, was sich 
aus dem letzten Kapitel fiir die Stellung der Thymus unter den 
blutbildenden Organen ergibt: 

Sie muss diesen zugerechnet werden, denn in ihr entstehen 
Lymphoeyten aus echtem lymphoiden Gewebe und werden aut 
dem Lymphwege abgefiihrt. Sie darf aber nicht mit einer Lymph- 
driise, auch nicht mit dem adenoiden Gewebe einer Schleimhaut- 
propria verglichen werden, da die Lieferung von Lymphoevten 
sicher nicht ihre einzige, wahrscheinlich nicht einmal ihre haupt- 
sachlichste Funktion ist. Es ist auch nicht auszusehliessen, dass 
die Thymuslymphoeyvten besonders moditizierte Gebilde darstellen. 

Gekornte weisse Blutzellen kommen in der ‘Thymus vor 
und zwar finden sich eosinophile Zellen konstant cinzeln oder in 
kleineren Gruppen. 

Spezialgranulierte Zellen sind zuweilen in groésserer Menge 
vorhanden, so dass man von ,myeloischen Herden” sprechen Kann: 
hiutig sind sie sehr vereinzelt und kénnen selbst ganz fehlen. 
sie bedeuten jedenfalls immer mehr emen zufilligen Betund. 
Ob sie in der Thymus selbst entstehen, ist als wahrscheinlich 
anzunelhmen, doch nicht als vollstandig bewiesen zu erachten. 

Plasmazellen habe ich gelegentlich. Mastzellen nur dusserst 
selten beobachtet. 


VI. Zusammenfassung: 

lassen wir die Resultate der vorlegenden Untersuchungen 
noch einmal kurz zusammen, so ergibt sich zunichst fiir die 
Kutwicklung der Thymus folgendes: 

Kin solider Epithelzapfen wiachst in die Tiefe in 
lockeres embryonales Mesenchym hinein, indem er an seinem 
distalen verbreiterten Ende dicke, sich weiter ver- 
zweigende Knospen treibt. Das proximale Ende sehniirt 
sich bald vom Mutterboden ab: es wird zur Thymusbildung nicht 
mehr verwendet, sondern bildet die Parathvreoidea, die noch lange 
mit der Thymus in Verbindung bleibt. 

Das Epithel des verzweigten dicken Thymusendes erleidet 
vewisse Veranderungen;: die Zellen der inneren Partien, 
den obertlachlichen Schichten des Pharynxepithels 
entsprechend, werden in ihrem Zusammenhang aut- 
gelockert, dadurch dass Saftliicken zwischen ihnen auftreten, 
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die sich alsbald vergréssern und das Epithel zu einem 
primiren, unregelmassigen, sehr engmaschigen Netz- 
syneytium umgestalten. 

Gleichzeitig losen sich in dem umgebenden Mesenchym zahl- 
reiche Zellen aus dem syneytialen Verbande los und sammeln sich 
in der Umgebung der Epithelbalken an. Sie dringen dann 
in das Epithel ein, vorwiegend von der Spitze der 
zwischen den kompakten Knospen gelegenen Mesenechym- 
papillen aus, wo das Epithel am lockersten erscheint. 
sie bringen dasselbe dann zu weiterer Auflésung, indem sie dureh 
lebhafte Vermehrung ihre Zahl rasch vergréssern. 

Ganz allmahlich erfolgt dann innerhalb des 
Epithels ihre Umwandlung zu den typischen kleinen 
Lymphoeyten. 

Die Kinwanderung yon einzelnen Wanderzellen allein in das 
Epithel geniigt sehr bald nicht mehr. Wahrend sich einerseits 
die epitheliale Anlage der Thymus durch weitere Ausbreitung der 
Knospen sowie durch ihre Dickenzunahme rasch vergroéssert, wird 
das zwischen deneinzelnen Knospen liegende gefiss- 
fihrende Mesenchymgewebe zu einem wahrhaft 
Ivmphoiden umgewandelt. Hier liegt jetzt Zelle an Zelle, 
ganz ahnlich wie in den spiter auftretenden Lymphdriisen. Die 
zahlreichen, ausserst polymorphen, freien Formen liegen in den 
weiten Maschen eines mesenchymatoésen Reticulums, das sich 
wie ein dichter Mantel um die Epithelbalken herum- 
leet. doch immer so, dass die &ussere Peripherie 
der Thymusknospen frei davon bleibt. Hier zeigt 
auch das Lindegewebe seinen gewohnlichen Charakter, d. h. die 
freien lymphoiden Zellen treten an Zahl sehr gegen die stern- 
formigen Formen des Reticulums zuriick und die Faserbildung 
steht im Vordergrund. 

Es bleibt jedoch nicht bei einer einfachen An- 
lagerung des lymphoiden Gewebes an das epitheliale 
Reticulum. wie in der ‘Tonsille und der Bursa Fabricii, 
sondern indem beide Gewebe sich gegenseitig zu 
durchdringen suchen, wird die Grenze zwischen 
ihnen bald vollstandig verwischt. Es ist klar, dass hier- 
durch das epitheliale Reticulum eine sehr viel weiter gehende 
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einzelner Zellen, und in der Tat gelingt es, was das Reticulum 
anbetrifft, sehr bald nicht mehr seine Komponenten mit Sicher- 
heit auseinander zu halten, wenn nicht irgend ein Merkmal ihre 
Identifizierung erméglicht. 

Erst wenn der gewebliche Bestand der Thymus in dieser 
Weise festgelegt ist, beginnt die weitere histologische Differen- 
zierung gleichzeitig mit der Ausbildung der Thvymuslippchen. 
Letztere entstehen einfach dadurch, dass eine Lage mehr ober- 
lachlich gelegener, junger Bindegewebszellen, die einen bestimmten 
Bezirk abgrenzen, sich abplatten und eine faserige Hiille um 
denselben bilden. Dieser Mantel schneidet aber niemals voll- 
stindig durch, so dass auch spiter wie im embryonalen Organ 
die einzelnen Lippchen miteinander verbunden bleiben. 

Ein guter Anteil des Septenbindegewebes wird 
damit zu dem Organparenchym geschlagen und gerade 
an diesen obertlichlichen Bezirken der alten Epithelknospen tindet 
man spiter am reichlichsten die Ausbildung von granulierten 
Zellen (Leukoeyten). 

Durch die Einbeziehung der Septen in das Organ erklart 
sich das Eindringen der grésseren Gefasse in dasselbe; das Vor- 
handensein eines mesenchymatésen Reticulums im Innern, mag 
dasselbe durch fortgesetzte Lymphocytenlieferung auch noch so 
sehr aufgeliést werden, erméglicht eine Verteilung der (iefasse im 
Innern des Organs und lisst uns eine Neubildung von Kapillaren, 
die scheinbar im Epithel gelegen sind, nicht mehr befremdlich 
erscheinen. Dabei ist klar, dass die Verteilung des Mesenchym- 
reticulums sich in der Verteilung der Gefiisse widerspiegelt. 

Eine ausgesprochene Markbildung wird beim Kaninchen 
erst gegen Ende des Fotallebens deutlich. Dieselbe geht aus 
von kleinen circumscripten Bezirken, in welche 
Lymphocyten nicht oder nur in ganz geringer Zahl 
eingedrungen waren. Wahrscheinlich erleidet das 
Epithel hier gewisse innere, uns vollig unbekannte 
und unverstindliche Umwandlungen, die weiter um 
sich greifend allmihlich gréssere Strecken des epithelialen Reti- 
culums erfassen und in bestimmter Weise auf die Lymphocyten 
Einfluss gewinnen, indem sich die kleinen Lymphocyten zum 
gréssten Teil wieder aus den Markpartien entfernen. In gewisser 
Hinsicht kommt die Verainderung auch morphologisch zum Aus- 
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druck in dem Auftreten von ,Degenerationsvorgangen*, 
die, wenn sie ein gewisses Mab erreicht haben, zur Bildung der 
Hassalschen Koérperchen fithren. Ahnliche Prozesse fehlen im 
epithelialen Reticulum der Rinde. Ich kann mich daher der 
Maximowschen Lehre nicht vollstindig anschliessen, welche die 
Trennung von Mark- und Rindensubstanz nur durch ungleich- 
missige Verteilung der eingewanderten Lymphocyten gegeben sieht. 

Auf Grund der entwicklungsgeschichtlichen Tatsachen muss 
also die Thymus den lympho-epithelialen Organen zugerechnet 
werden; denn sie besitzt ein epitheliales Reticulum. in welches 
freie Lymphocyten eingewandert sind und ein bindegewebiges 
Reticulum, welches fiir die Nachlieferung der lymphoiden Zellen 
Sorge zu tragen hat. Ich méchte aber hier nochmals hervor- 
heben, dass man das Freiwerden von Mesenchymzellen in der 
Thymus selbst nicht beobachten kann; dies liegt aber begriindet 
in den strukturellen Eigenheiten des Organs, und es ist daher 
kein Grund vorhanden, dem mesenchymatésen Reticulum in der 
Thymus die Fahigkeit der Lieferung von Blutzellen abzusprechen, 
die man ihm sonst tiberall im Koérper zuerkennt. Nur sind in 
der Tonsille und der Bursa Fabricii beide Netze raumlich ge- 
trennt, wihrend sie in der Thymus sich gegenseitig durchtlechten. 
Die Beziehungen zwischen beiden Geweben sind also hier wo- 
moglich noch inniger. Eine weitere Ahnlichkeit ist gegeben in 
der Degeneration der Lymphocyten, die in allen den drei Organen 
unter dem gleichen Bilde verliuft, wenn sie auch nicht iiberall 
mit gleicher Intensitaét auftritt. Vielleicht ist sie gerade deshalb 
in der Thymus weniger auffallend, weil hier fiir eine Abfiihr- 
moglichkeit der Lymphocyten gesorgt ist, die in der gefisslosen, 
rein epithelialen Marksubstanz der Bursa Fabricii fehlt und in 
der Tonsille, die eine freie Oberfliche gegen das Darmlumen zu 
hat, in ganz anderer Weise gegeben ist. 

Uber die Funktion der Thymus kann natiirlich die embryo- 
logisch-histologische Untersuchung niemals Aufschluss geben. Hier 
haben auch zahlreiche Experimente mit ihren widersprechenden 
Resultaten (Friedleben, Basch, Klose und Vogt und viele 
andere; vgl. das Referat von Wiesel) keine Aufklarung ge- 
bracht. 

Es scheint jetzt als feststehend zu gelten, dass die Funktion 
der Thymus in Beziehung steht zum Kalkstoffwechsel und Knochen- 
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wachstum, zum autonomen System (Herabminderung des Tonus), 
zu der Funktion der Sexualdriisen, sowie zu der des gesamten 
lyvmphatischen Apparates im Koérper. Letzteres wird nicht wunder- 
nehmen, da ja die Thymus echtes lvmphoides Material enthalt: 
es ist aber interessant. dass gerade in neuerer Zeit sich immer 
mel das Bestreben geltend macht, auf Grund der pathologischen 
histologischen Bilder verschiedene Zustinde anzunehmen, wenn- 
gleich sie sich Kliniseh noch nicht scharf trennen lassen. Man 
unterscheidet zwischen einem reinen Status lymphaticus mit einer 
fast aussehliesslich Iymphoiden Thymus, verwischter Markrinden- 
vrenze und zahlreichen granulierten Zellen (Vappenheimer) 
und einem reinen Status thymicus, wo die Hyperplasie der 
epithelialen Elemente gegeniiber der der lymphatischen im Vorder- 
grund steht; die Hassalschen Korperchen sind sehr zahlreich, 
die Rinde erscheint versehmilert (Wiesel). Dagegen tindet sich 
beim Status thymico-lymphaticus eine Hyperplasie beider Kompo- 
nenten und neben einer lebhaften mitotischen Vermehrung an 
den Lymphoeyten auch hiutig Destruktionsvorginge (’appen- 
heimer, Wiesel). Hieraus ergeben sich doch gewisse Be- 
ziehungen zwischen Morphologie und Physiologie, freilich nur 
eben angedeutet, die fiir eine verschiedene Wertigkeit der Thymus- 
elemente sprechen, aber ebensosehr aueb fiir die funktionelle 
Einheit des gesamten Parenechvms. Viel schwieriger, eigentlich 
unmoglich ist es fiir die anderen oben genannten physiologischen 
Beziehungen, cine morphologische Stiitze zu finden. Hier gehen 
die Meinungen der Autoren auch dementsprechend auseinander. 
so legen zB. Wiesel, Hedinger, Hess u.a. den Gedanken 
nahe. in den eosinophilen Zellen den Traiger des gegen das 
Adrenalin gerichteten Hormons zu suchen. Lucien und Parisot 
machen die kleinen Thymuszellen dafiir verantwortlich. Auch fiir 
Dustin und Pappenheimer sind die kleinen Zellen die 
sekretorischen Elemente und zwar kommt die Sekretion in der 
Abstossung von Kernpartikeln zum Ausdruck. Hammar, Hart 
u. a. sehen dagegen in den Epithelzellen die spezitisch funktio- 
nierenden Elemente. Auch die Hassalschen Koérperchen sind 
hier schon genannt worden. Fiir all diese Theorien lasst sich 
schliesslich irgend eine Beobachtung anfiihren: tretzdem miissen 
vorderhand alle als unwahrscheinlich zuriickgewiesen werden, 
solange es nicht gelingt, die einzelnen Komponenten des Paren- 
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chyms ganz getrennt experimentell in Angriff zu nehmen. Es 
ist aber kaum denkbar, dass dies jemals erreicht werden wird. 
Man hat bis jetzt die Thymus entweder als lvmphoides oder als 
epitheliales Organ betrachtet und von dem einen oder anderen 
Gesichtspunkt aus die Bearbeitung des Organs in Angriff genommen. 
Es ist dies aber unrichtig und muss notwendigerweise zu falsclien 
Schliissen fiihren, denn die Thymus ist weder lymphoid. noch 
epithelial, sondern beides zusammen. Beide Gewebsarten lassen 
sich hier nicht trennen, sondern miissen als einheitlich aufgefasst 
werden und nur in dem gleichmissigen Zusammenwirken beider 
kann eine vollwertige Leistung des Organs zur (reltung kommen. 
Es ist das Verdienst Jollvs. auf diese engen Beziehungen zwischen 
Lymphoevten und Epithel aufmerksam gemacht zu haben. 

Es ist mir eine liebe Pflicht. meinem hochverehrten Chet 
und Lehrer, Herrn Professor Dr. Mollier,. fiir die Anregung zu 
dieser Arbeit sowie fiir die jederzeit geleistete Unterstiitzung 
meinen ergebensten Dank auszusprechen. 


Nachdem ich meine Untersuchungen bereits beendet hatte. 
erschien eine Arbeit von Salkind tiber feinere Strukturen und 
verschiedene Funktionsformen der Thymus bei Saugetieren (Archives 
d'anat. microse, tome XV, 1913), von weleher ich mir eine genauere 
Darlegung der Beziehungen zwischen epithelialem und binde- 
gewebigem Reticulum erwartet hatte, entsprechend der friiheren 
Mitteilung des Autors. Leider gibt Salkind auch hier nur eine 
eingehende Beschreibung der Epithelzellen bei verschiedenen 
funktionellen Zustanden der Thymus (Hunger und Uberernihrung). 
ohne auf die Herkunft und den Bau des Iymphoiden Reticulums 
naher einzugehen: er erkennt ihm jedoch dauernd leucopoetisehe 
Kigenschaften zu. Bei der Uberernahrung soll epitheliale 
Netz allmahlich zugrunde gehen infolge einer iibermiéssigen 
Proliferation des adenoiden Gewebes und der freien Wanderzellen 
und auf diese Weise eine zweite Art der Involution bewirkt 
werden, die im Gegensatz steht zu der bisher bekannten von 
der Lymphoeytenverarmung. Die Art der Involution versueht 
Salkind dureh eine ,mathematische* Formel auszudriicken 
(formule thymique), indem er die einzelnen Zellkomponenten zahit 
und durcheinander dividiert. Es liegt auf der Hand, dass eine 
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derartige Formel keinen besonderen Anspruch auf Exaktheit oder 
wissenschaftlichen Wert machen kann, da sie willkiirlich 
aufgestellt ist und ihre Abfassung von den subjektiven An- 
schauungen des jeweiligen Beobachters abhingt. 


Neujahr 1914. 
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Samtliche Figuren wurden mit dem Abbéschen Zeichenprisma auf Objekt- 
tischhéhe entworten; Fig. 12, 13, 16. 17 und 19 auf zwei Drittel der Original- 
zeichnung verkleinert. 

Fig. 1. Kopfmesenchym aus einem 10 Tage alten Kaninchenembryo 
Mesenchymzellen runden sich zur Teilung ab. Azur II-Eosin 

Zeiss hom. Immers. ' 12, Compens.-Ocul. 4. 

Fig. 2a. Kopfmesenchym aus einem 12 Tage alten Kaninchenembryo 
Mesenchymzellen werden frei. 

Fig. 2b, Lymphocyten aus dem strémenden Blute desselben Embryos. Einer 
davon in Teilung. Zum Vergleich wurde ein Erythroblast mit- 
gezeichnet, 

Azur II-Eosin. Zeiss hom. Immers. ' 12, Compens.-Ocul. 4. 
Fig. 3a. Sehnitt durch die Parathyresidea eines 13 Tage alten Kaninchen- 


embryos. ac Arteria carotis. 
vj = Vena jugularis. 
ny Nervus vagus. 


Fig. 3b. Schnitt durch die Thymus desselben Embryos. 
ao Aortenbogen. 
Azur II-Eosin. Apochromat 16 mm, Compens.-Ocul. 4. 

Fig. 4. Epitheliale Thymus eines 1I6tigigen Kaninchenembryos: Faser- 
strukturen in den basalen Epithelzellen. Mallory hom. Immers. ! :, 
Compens.-Ocul. 6. 

Fig 5. Thymus aus einem 15 Tage alten Kaninchenembryo: Sogenannte 
.geschrumpfte> Epithelzellen nach Maximow. Vakuolen in Epithel- 
zellen. Himatoxylin-Eosin. Hom. Immers. ' ie, Compens.-Ocul. 6 

Fig. 6. Sehnitt durch die Thymus eines 18tiigigen Kaninchenembryos 
zwischen cervicalem und thoracalem Abschnitt. Starke Faltuny 
des Epithels, wodurch das Vorkommen von Mesenchym in einem 
scheinbaren Lumen erklirt wird. Azur I[-Eusin. Apochromat 4 mm, 
Compens.-Ocul. 6. 

Fig. 7. Thymus eines 17tigigen Kaninchenembryos. Reihenformige An- 
lagerung der Lymphocyten am Epithel. Panchrom. Apochromat 
4 mm, Compens.-Ocul. 6 

Fig. &. Degenerationstormen von Epithelzellen: 

a und b. Aus der Thymus eines 27tagigen Kaninchenembryos. 
Kardos. 

c. Aus der Thymus eines hungernden 5 Wochen alten Kaninchens. 
Azur II-Eosin. 

d. Aus der Thymus eines miissig mit Réntgenstrahlen behandelten 
Kaninchens, 


Von Lymphocyten : 
e. Aus der normalen Thymus eines 27 tigigen Kaninchenembryos, 
sehr spiirlich, Kardos. 
fund g. Aus der Thymus des hungernden Kaninchens. Azur I]-Eosin. 
Homog. Immers. ' 2, Compens.-Ocul. 6. 
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Anschnitt durch eine Epithelknospe von einem 20 tiigigen Kaninchen- 
embryo. Panchrom Apochromat 8 mm, Compens.-Ocul. 6. 
Lipoidtréptchen in Reticulumzellen der Marksubstanz eines neu- 
geborenen Kaninchens nach der Methode von Ciaccio. Homog. 
Immers. ' 1:2, Complanat.-Ocul. 3. 

Faserreticulum aus der Marksubstanz der Thymus eines 7 Monate 
alten Kaninchens. Fiarbung nach Pasini. 


. Gezeichnet bei weissem Licht der Zeissschen Mikroskopierlampe. 


Dieselbe Stelle gezeichnet bei monochromatischem griinen Licht 
der von Kéhler angegebenen Quecksilberlampe. 
Apochromat 2 mm, norm. Ap. 1,35, Compens.-Ocul. 6. 
Zwei Hassalsche Kérperchen aus der Thymus eines neugeborenen 
Kaninchens. Pasini. Apochromat 2 mm, norm. Ap. 1,35, Compens - 
Ocul. 3. 
Aus der Thymus cines 18 Tage alten Kaninchenembryos. Zwischen 
die Epithelknospen der Thymusanlage eindringendes Mesenchym 
vel. Fig. 6). Vakuolire Auflockerung des Epithels; die Vakuolen 
sind kleiner und gleichmissiger als im Mesenchym., 
mes = Mesenchym. 
Wi freie Wanderzelle. 
== eindringende Wanderzelle. 
Azur II-Eosin. Apochromat 2 mm, norm. Ap. 1.35, Compens.-Ocul. &. 
Aus der Thymus eines 18 Tage alten Kaninchenembryos: das 
aufgelockerte Epithel ist schon reichlich von lymphoiden Zellen 
durchsetzt, die an der starken Basophilie ihres Protoplasmas 
kenntlich sind. Panchrom. Apochromat 2 mm, norm. Ap. 1,59, 
Compens.-Ocul. 4. 
Einzelne Zelltormen aus der Thymus. 
a Epithelzellen noch geschlossen, vom Rande 
b und ¢ treie lymphoide Zellen. 
d, e, f =< besonders grosse Formen derselben. 
gy. h Reticulumzellen. 
Dominici. Hom. Immers. 2, Compens.-Ocul. 8. 
Aus der Thymus eines 19 tagigen Kaninchenembryos. Cegenseitige 
Durchdringung von epithelialem und mesenchymatisem Reticulum 
ep Epithelzellen. 
mes — Mesenchymzellen. 

1 == lymphoide Zellen von verschiedener Grésse. 
Panchrom. Apochromat 2 mm, norm. Ap. 1,35, Compens.-Ocul. &. 
Aus der Thymus eines 16tigigen Kaninchenembryos. Autlisung 
des Epithels durch in die Falten eindringendes Mesenchym. Grenze 
zwischen beiden Geweben nicht mehr sicher bestimmbar. Pasini 


Apochromat 2 mm, norm, Ap. 1,35, Compens.-Ocul. 8. 


Aus der Thymus eines 19 tiigigen Kaninchenembryos. Blaue Grenz- 
membran des Epithels, list sich in der Tiefe der Septen aut. 
Pasini. Apochromat 2 mm, norm. Ap. 1,35, Compens.-Ocul. 6, 


Fig. 
Fig. 10 
Fig. 11. 
li’. |) 
Fig 11b 
Fig. 12. 
Fig. 13. 
Fig. 14. 
Fig. 15. 
Fig. 16. 
Fig. 17. 


Fig. 2 


Fig. : 


Fig. 


Fig. 2: 


Fig. : 


Fig. 


Fig. 


Fig. : 


19. 


26. 


te 
=~! 


. Hartmann: Die Entwicklung der Thymus beim Kaninchen. 


Aus der Thymus eines 16 Tage alten Kaninchenembryos. Die 
Einwanderung einzelner Lymphocyten aus dem umgebenden Mesen- 
chym in das aufgelockerte Epithel ist im Gange. Die festge- 
schlossenen, plattenepithelihnlichen (x) Schichten der Thymus- 
knospen widerstehen sehr lange Panchrom. Apochromat 2 mm, 
norm. Ap. 1,35, Compens.-Ocul. 6 

Aus der Thymus eines 20 Tage alten Kaninchenembryos. Verteilung 
der Lymphocyten, die sich zu kleinen umzuwandeln beginnen, in 
Gruppen im Epithel. Verschmilerung der bindegewebigen Septen. 
Beginn des Eindringens von Ciefiissen. Panchrom. Apochromat 
mm, Compens.-Ocul. 6. 

Liippchen aus der Thymus eines 22 Tage alten Kaninchenembryos. 
Ziemlich gleichmiissige Verteilung der Lymphocyten im Epithel. 
Beginn der Markbildung. Getiisse in der Thymus. Dominici. 
Apochromat 8 mm, Compens.-Ocul. 6. 

Schnitt durch die Thymus eines 14 Tage alten Kaninchenembryos. 
Hellere Fiirbung im Innern der Knospen als Zeichen beginnender 
Auflockerung. Woronin. Apochromat 16 mm, Compens.-Ocul. 6. 
Schnitt durch eine epitheliale Knospe aus der Thymus eines 
l6tagigen Kaninchenembryos. Vakuolére Auflockerang des Epitheis, 
noch ehe die Lymphocyteneinwanderung beginnt. Pasini. Apo- 
chromat 2 mm, norm. Ap. 1,35, Compens.-Ocul. 4. 

Freie polymorphe lymphoide Zellen aus dem die Thymus umgebenden 
Mesenchym (1stigiger Embryo). Azur II-Eosin. Apochromat 2 mm, 
norm. Ap. 1,35, Compens.-Ocul. &. 

Aus einer miissig mit Réntgenstrahlen behandelten Thymus eines 
8 Wochen alten Kaninchens. Vorkommen von reichlich grossen 
lymphoiden Zellen, von denen sich viele in Teilung  betinden. 
Grosso. Apochromat 2 mm, norm. Ap. 1,35, Compens.-Ocul. 4. 
Aus einem Thymusliippchen eines 27 Tage alten Kaninchenembryos. 
Mark und Rinde gegeneinander differenziert. Nachschub von lym- 
phoiden Zellen von der Tiete der Septen her. Azur II-Eosin 
(Formoltixierung), Apochromat 16 mm, Compens.-Ocul. 6. 

Schnitt durch die Thymus eines 18tigigen Kaninchenembryos. 
Vj — Vena jugularis. Panchrom. Apochromat 8 mm, Compens.- 
Ocul. 6. 

Aus der Marksubstanz der Thymus eines 27 tiigigen Kaninchen- 
embryos. Die  hypertrophischen* Markzellen treten noch gegen 
den Reichtum an Lymphocyten zuriick. Dominici. Apochromat 
2 mm, norm. Ap. 1,35, Compens.-Ocul. 2. 
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Uber eine neue Driise mit innerer Sekretion 
(Glandula insularis cervicalis). 


Von 


Prof. Dr. N. Pende, 
Privatdozent und erster Assistent am Institut fiir medizinische Pathologie 
der Kgl. Universitit Palermo. 


Hierzu Tatel VITI—IX und 1 Textfigur. 


Durch eine in der Riforma medica, N. 22, 1913. ver- 
éffentlichte kurze Mitteilung habe ich versucht, das bis jetzt 
fast ginzlich unbekannte Vorhandensein einer neben dem thyreo- 
parathvreo-thymischen Systeme liegenden Driise mit innerer 
Sekretion festzustellen. Diese neue Driise kénnte vielleicht eine 
erhebliche Bedeutung fiir die Physiologie und Pathologie des 
kindlichen Alters gewinnen. Ich berichte zunichst kurz iiber die 
betretfenden wichtigsten morphologischen Tatsachen beim Menschen 
und dann itber die Ausbreitung und die topographische Anordnung 


dieser Gebilde bei jungen Hunden. Beim Kinde — wir haben bis 
jetzt nur Kinder unter | Jahr untersucht — besteht dieses driisige 
Gebilde aus zahlreichen, bis 15--20 soliden epithelialen Inselehen, 
die kranzweise teils um die Epithelkérperchen, teils um maneche 
Schilddriisenlappehen, teils um den oberen Pol des Thymus herum 
liegen. Die Abb. 1 zeigt die Anordnung einer Anzahl dieser 
Inselchen um ein Epithelkorperchen herum bei normalen menseh- 


lichen Neugeborenen. 

Die grésste Anhaufung aber dieser epithelialen Bildungen 
tindet man an den oberen Thymusliaippehen, im Bindegewebe der 
oberen Brustapertur, jedoch immer ausserhalb der Kapsel des 
Thymus: ausnahmsweise liegen kleine Kérperehen der neuen Driise 
auch neben den unteren Thymuslippehen. Die Inselchen sind 
zahlreicher in der Nahe der oberen Epithelkérperchen: manche 
Inselehen sind aber auch ausserhalb der Sehilddriise, vor allem 
jedoch um akzessorische Schilddriisenlappehen zu finden. 

Auf Grund unserer Beobachtungen beim Hunde (siehe unten), 
halten wir es fiir nicht ausgeschlossen, dass beim Menschen dieses 
neue endocrine Gewebe noch weiter verbreitet ist. 
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Bei menschlichen Neugeborenen sind zuweilen die gréssten 
Knoétehen mit blossem Auge zu sehen als grauroétliche Piinktchen, 
die wegen ihres grossen Reichtums an capilliren Blutgefassen im 
suprathymischen oder im Periparathvreoidealgewebe hervortreten. 

Den Inselchen fehlen achte bindegewebige Kapseln, sie sind 
aber durch lockeres Bindegewebe deutlich von den umgebenden 
Teilen getrennt, so dass auf den mikroskopischen Priiparaten (siehe 
Fig. Ig) die einzelnen Zellenhaufen in Form von wirklichen, scharf 
gesonderten Inselchen erscheinen. Auch im Inneren der Driisen- 
lippchen fehlt fast immer ein festeres Bindegewebestvoma. Der 
Aufbau ist sehr charakteristisch und zeigt eine dicht zusammen- 
hiangende, von einem sehr dichten Capillarnetz durchgezogene 
Zellenmasse. Die einzelnen Zellen sind gross und _ iibertretten 
2—% Mal den Umfang der Parathyroidzellen desselben Individuums 
(siehe Fig. 2). Die Zellen haben ein epitheliales Aussehen, eine 
rundliche oder polygonale Form, sehr deutliche protoplasmatische 
Grenzen und einen sehr grossen, zentral gelegenen, rundlichen, 
blischenformigen Kern, der eine zarte Kernmembran, sehr 
armes Chromatingeriist mit mehreren Nucleoli besitzt. In manchen 
Zellen ist der Kern kleiner, homogen und intensiv gefarbt. Der 
cvtoplasmatische Inhalt besteht aus zahlreichen, kleinen Kornehen, 
die im Zelleibe so dicht gelagert sind. dass das Protoplasma oft 
wie homogen gefirbt erscheint. In geringer Zahl sieht man 
auch Zellen mit sparlichen grésseren und tropfenformigen Granula. 
Die Kérnchen sind mit Eosin und anderen sauren Farbstoffen 
gut, mit basischen Farbstoffen sehwacher farbbar (Fig. 2 und 3). 
In manchen Zellen zeigt das Protoplasma ein vakuolires Aus- 
sehen. Wahrend beim Neugeborenen diese eigenartigen Zellen 
selten sind, nimmt ihre Zahl mit fortschreitendem Alter des 
Kindes, vor allem aber unter pathologischen Bedingungen rasch 
zu. Schon am Ende des 1. Lebensjahres ist eine mehr oder 
minder grosse Menge von Vakuolen fast in allen Zellen nach- 
zuweisen: die vakuolisierten Zellen zeigen einen kleinen, unregel- 
miissigen, pyknotisechen, excentrischen Kern. 

Ciaceios Verfahren, die Lipoide zu fairben. hat mir ge- 
zeigt, dass die meisten dieser metaplasmatischen Granula in der 
fraglichen Driise lipoidartig sind. Mit der Vakuolisierung der 
Zellen treten an Stelle der Lipoide immer echte Fett- 
troptchen auf. Die Lipoidkérner sind meiner Ansicht nach als 
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das physiologische wirkliche Sekretionsprodukt dieser Driise zu 
betrachten. Wir haben in den Zellen niemals Pigmentkérnehen 
oder andere metaplasmatische Gebilde, wie z. b. Glykogen ge- 
sehen: die chromaffine Reaktion ist negativ. Die Zellen liegen 
direkt den Endothelzellen der Capillaren an: die auffallend zahl- 
reichen und weiten Capillaren sind oft stark mit Blut gefiillt 
(Fig. 2 und 3). Der Ban dieser Driise ist. wie man sieht. dureh- 
aus von dem der Epithelkérperchen, der Schilddriise und des 
Thymus verschieden: er erinnert in Einzelnheiten an die Struktur 
der Nebennierenrinde. 

In den Inselechen findet man nie Driisenlumina, Blaschen, 
Follikel oder geschlossene kolloidfiihrende Riume. Aus diesen 
Griinden kann, meiner 
Ansicht nach, kein 
Zweifel bestehen, dass 
es sich hier weder um 
die cystischen  Reste 
des sogenannten post- 
branchialen hér- 
pers noch um einen 
rudimentaren Anteil der 
schilddriise. der Epi- 
thelkorperchen oder der 
Thymusdriise handelt. 
Unsere Untersuchungen 
beim Menschen reichen 
noch nicht aus, um die 
Frage zu beantworten, 


ul 


ob diese endocrinen Ge- 
bilde nur ersten 
kindlichen Alter vor- 
kommen und spater 
durch Fettdegeneration 
sich entweder vollstin- 
dig oder nur teilweise 
zuriiekbilden. 

Meine neueren 
Befunde beim Hunde 
haben mich noch mehr 
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iiberzeugt, dass diese Organe eine neue, vierte, endocrine Driise des 
Halses darstellen, die wir den drei schon bekannten branchiogenen 
Driisen — der Schilddriise, der Nebenschilddriise und dem Thymus 
— beifiigen konnen. Fig. 4 zeigt die topographische Anordnung 
dieser Inselchen bei einem 15 Tage alten Hunde. 

Die Zellhaufen kénnen, durch seriale Quersehnitte. cranial- 
wirts noch héher als die oberen Enden der Schilddriisenlappen, 
und caudalwirts bis in den oberen Brustraum, iiber dem Thymus 
vertolgt. werden. Sie sind in zwei Hauptlinien geteilt, eine laterale 
Reihe von Inselechen, die tief vor der Wirbelsiule entlang dem 
neuro-vaskuliren Halsbiindel liegen. und eine mediale Reihe. die 
aus mehreren, an der Innentliche jedes Schilddriisenlappens und 
entlang der Trachea und des Oesophagus gelagerten Zellhauten 
besteht. Die Zahl derselben nimmt im unteren Drittel des Halses 
ab: eine grosse Anhaufung aber findet sich an der oberen Brust- 
apertur, wo die Inselchen mit den grossen Arterien- und Venen- 
fisten und den grossen Nervenstimmen in Bezielung treten. wie 
die Abb. 5 zeigt. Die beschriebene topographische Lagerung der 
zthlreichen Driiseninseln bei neugeborenen Hunden ist dureh 
Serienschnitte. die vom Zungenbein ab bis zu den unteren Enden 
des Thymus fortlaufend ausgefiihrt wurden. nachgewiesen. 

Herrn Dr. P. Gagliardi spreche ich fiir seine Unter- 
stiitzung bei der Durcharbeitung der zallreichen mikroskopischen 
Priparate meinen Dank aus. 

Bemerkenswert ist ein Befund bei einem Hiindchen (siehe 
Abb. 6). Teh habe dort ein sich auffallend yon oben nach unten 
erstreckendes, an der Lateralseite des Halssvmpatikus und der 
Difurcationsstelle der Carotis gelegenes chromatfines Koérperchen 
gefunden. Dieses Kérperchen zeigte aut den Querschnitten. an dem 
inneren und dusseren Rande, eine Reihe von diesen Inselchen (Abb.6. g). 

Diese Lagerung der Inselchen um andere bestimmte Gebilde 
herum, z. B. um die Epithelkérperchen — das kommt beim Kinde 


sehr hautig vor — oder um die akzessorischen Thyvroidlappchen 
und wie es bei diesem Hunde der Fall war — um ein 


chromaftines Kérperchen herum, ist eine fiir diese Driise sehr 
charakteristische Eigentiimlichkeit. 

Die feinere Struktur dieser Driise beim Hunde ist in Abb. 5 
ersichtlich; sie ist im allgemeinen mit der beim mensehlichen 
Neugeborenen beschriebenen Struktur identiseh, 
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Wir konnten auch beim Hunde noch nicht feststellen, wie 
lange die Tiatigkeit dieser Driise, die ohne Zweifel im ersten 
Lebensalter sehr bedeutend zu sein scheint, dauern kann. Weitere 
Untersuchungen sind im Gange, um den morphologischen und 
ontogenetischen Cyklus und die physiologische Bedeutung dieses 
neuen endocrinen Gebildes zu ergriinden. Man kénnte es auf 
Grund seiner insuliren Anordnung Glandula insularis 
cervicalis nennen. 


Erklarung der Abbildungen auf Tafel VIII und IX. 


Fig. 1. Menschliches Neugeborenes. a = Schilddriisenlippchen; b = Neben- 
schilddriise ; g — Inselchen der neuen Driise. 
Fig. 2. Menschliches Neugeborenes. g = ein Inselchen der neuen Driise ; 
p = Epithelkérperchen. 
Fig. 3. Stiick der Glandula insularis cervicalis eines neugeborenen Hundes 
(stiirkere Vergrésserung). 
Fig. 4. |Halbschematisch) — Topographische Anordnung der Glandula insu- 
laris cervicalis beim neugeborenen Hunde. 
gl Glandula insularis. 
Ep Epithelkirperchen. 
ch ein chromaffines Kérperchen. 
Sch Schilddriise. 
th — Thymus. 
Junger Hund — Thymus (t) und Glandula insularis (g). In (1) 
lymphatisches Knétchen (halbschematisch), Thymus im Frontal- 
schnitt. 
Ein grosses chromaffines Kérperchen (ch) des Halses beim 15 Tage 
alten Hunde, mit zahlreichen Inselchen der neuen Driise (g). (Serialer 
Querschnitt). 
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Vergleichende Ontogenie der Hypophysis. 
Von 
Martin W. Woerdeman. 


Assistenten am Anatomischen Institut der Universitiit Amsterdam. 
Hierzu 39 Texttiguren. 


Einleitung und Historisches. 

Die Veranlassung zu meinen Studien iiber die Entwicklung 
der Hypophysis cerebri war eine Mitteilung meines hochgeschitzten 
Lehrers, des Herrn Prof. L. Bolk, iiber die Entwicklung der 
Primatenhypophyse, besonders bei Tarsius und beim Menschen.') 
Bolk hatte nimlich beim Durchmustern einiger Schnittserien 
von Tarsiusembryonen eine sehr merkwirdige Form der Hypophyse 
gesehen. Am Vorderpole des oralen Hypophysenlappens befand 
sich ein eigentiimliches Gebilde, das nach oben und hinten um- 
geschlagen war zwischen Hypophyse und Hirnboden und die Form 
einer Gabel hatte, deren zwei Auslaufer den Stiel des Processus 
infundibuli umgriffen. Bolk hat dieses Gebilde Lobulus bifureatus 
genannt und am Lobulus bifureatus einen Koérper (Corpus) und 
zwei Cornua unterschieden. Weiter hatte Bolk bei Macacus 
cynomolgus eine dreifache Ausmiindungséfttnung der Hypophysen- 
anlage gesehen. — Ich habe mich nun bemiiht, die ontogenetische 
Entwicklung des Lobulus bifureatus zu untersuchen und die Be- 
deutung der dreifachen Ausmiindung klar zu machen. Dabei 
kam ich aber zu unerwarteten Fragen und bald sah ich die Not- 
wendigkeit einer ausfiihrlichen vergleichend-ontogenetischen Unter- 
suchung ein. Das Resultat dieser Studien méchte ich hier 
mitteilen. 

Beim Durchlesen der iiber den Hirnanhang bestehenden Literatur findet 
man die verschiedensten Meinungen iiber die Ontogenesis des Hirnanhanges, 


die fiir uns nur noch ein historisches Interesse haben. v. Baer und 
F. Schmidt meinten, dass der Hirnanhang ein modifizierter Hirnteil sei. 


') L. Bolk: Over de ontwikkeling der Hypophyse van de Primaten 
in het byzonder by Tarsius en den Mensch. Verslag der Kon. Akad. v. Wetensch. 
Amsterdam, 1910, p. 667—675. 
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Huschke hielt die Hypophysis fiir den kranialen Teil der Wirbelsaite. 
Reichert und His waren auch dieser Meinung. In spiterer Zeit glaubte 
Reichert den Ursprung des Hirnanhanges in der Pia mater suchen zu 
miissen. Bei der Natter hat Rathke eine Ektodermwucherung gesehen, der 
er die Hypophysenbildung zuschrieb. Dursy iiusserte als seine Meinung, 
dass der Hirnanhang aus dieser Wucherung und aus der vorderen Chorda- 
spitze entstehe. W. Miiller und Rathke schrieben schliesslich die Bildung 
der Hypophyse einer Tasche zu, die sie als den abgeschniirten Kopfdarm 
betrachteten, waihrend W. Miiller der Chorda dabei eine mechanische Rolle 
zuerkannte. 

Den entodermalen Ursprung der Hypophysis nahmen auch Maclay, 
Luschka und Landzert an. Goette aber zeigte uns, dass der Hirn- 
anhang sich aus dem Ektoderm bildet und dass die von Rathke und 
W. Miiller beschriebene Tasche (die sogenannte Rathkesche Tasche) 
eine ektodermale Bildung sei. Balfour und y. Mihalcovics bestatigten 
diesen Befund. So wurde nun als Schema fir die Hypophysenentwicklung 
das folgende aufgestellt : 

Im Winkel zwischen der Decke der primitiven Mundbucht und der 
Rachenhaut (dem Hypophysenwinkel von v. Mihalcovics) bildet sich eine 
Ektodermeinstiilpung (die Rathkesche Tasche), die schliesslich vom Mund- 
ektoderm abgeschniirt wird und sich einer Aussackung des Hirnbodens 
(Infundibulum mit dem Processus infundibuli) anschmiegt. Die urspriinglich 
hohle Rathkesche Tasche treibt nun bald Epithelsprossen, die das Lumen 
bis auf einen bisweilen iiberbleibenden Spalt ausfiillen. So entsteht aus der 
Rathkeschen Tasche der vordere Teil des Hirnanhanges (Pars glandularis 
seu Lobus anterior), der mehr oder weniger mit dem Processus infundibuli 
verwachsen ist. Dieser Processus wird nun als Lobulus posterior seu Pars nervosa 
unterschieden. Bei der Entwicklung des Schiidelbodens kommt dieser ganze 
Komplex in den Schiidel zu liegen in einer Aushéhlung des Os sphenoidale 
(Fossa hypophyseos oder Sella turcica). ; 

So einfach ist die Hypophysenentwicklung aber nicht; zahllose Fragen 
hielten die Aufmerksamkeit der Forscher aut den Hirnanhang gelenkt. Man 
tand bald Komplikationen des aufgestellten Schemas, namlich: eine dreifache 
Anlage, einen langen vorderen Fortsatz, der bis zum Chiasma neryorum 
opticorum reichte und die Anwesenheit verschiedener Liippchen des Hirn- 
anhanges. Ich iibergehe hier die weiteren Komplikationen und michte der 
Reihe nach die drei oben genannten ausfiihrlicher besprechen. 


a) Dreifache Anlage. 

Giaupp') hat uns gezeigt, dass bei Lacerta die Anlage des Hirn- 
anhanges eine dreifache ist. Die ganze Anlage besteht anfinglich aus einer 
Mittelknospe und zwei Lateralknospen, welche gerade vor der Ausmiindung 
der Mittelknospe in die Mundbucht miinden. Bei der Abschniirung der An- 
lage wird jener Teil der Mundhiéhle, in den die drei Knospen miinden, in 


') E. Gaupp: Uber die Anlage der Hypophyse bei Sauriern. Arch. 
f. mikr. Anat., Bd. XXIV, 1893, 8. 569-—80. 
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die Anlage aufgenommen und bildet dann den sogenannten Vorraum des 
Hirnanhanges. Dieser Vorraum wird also erst sekundiir der dreifachen 
Anlage zugefiigt. 

Chiarugi') hat bei Cavia cobaya zwei Epithelstriinge gesehen an der 
Stelle. wo die Hypophyse abgeschniirt worden ist und hilt sie fiir Homo- 
loga der Gauppschen Lateralknospen. 

Weber®) beschrieb eine dreifache Ausmiindung der Hypophysisanlage 
bei Chiroptera. Er meint, dass die Anlage im Anfang einfach sei, aber durch 
die Entwicklung einer medianen Leiste bald zwei ,bourrelets latéraux* und 
eine .créte médiane* unterscheiden liisst. Er hilt daher die dreifache Aus- 
miindung nicht fiir eine dreifache Anlage, sondern fiir einen sekundir ent- 
standenen Zustand. .On a (chez les Reptiles) réellement affaire, au moins 
& un stade peu avancé, d un organe trilobé, trifide; tandis que, dans notre 
cas, l’ébauche hypophysaire nullement trifide; en réalité, c'est un 
diverticule unique, qui présente trois bourrelets, trois erétes, une médiane, 
deux latérales. Enfin, l’évolution est toute différente: chez les Chéiroptéres 
les bourrelets hypophysaires latéraux prennent une part prépondérante dans 
la formation de la glande; les lobes latéraux des Reptiles, au contraire, 
sont voués A une atrophie relative, peut¢étre méme compléte.* — ,Faisons 
remarquer que chez les Chéiroptéres, c’est la créte médiane antérieure qui 
est de formation secondaire; les bourrelets latéraux dérivent directement du 
diverticule primitif.* 

Nusbaum®*) hat in polnischer Sprache eine Arbeit iiber den Hirn- 
anhang veréffentlicht. Im Referate von Dr. Hoyer aus Krakau las ich, 
dass nach Nusbaum die Hypophyse sich aus zwei verschiedenen Anlagen 
entwickelt, nimlich aus der unpaarigen Epithelausstiilpung der Hypophysen- 
tasche und aus einer paarigen Verdickung des Epithels des primitiven 
Gaumens, welche bereits friihzeitig mit der Tasche in Verbindung tritt. 
Leider war ich nicht imstande, das Original zu lesen. 

Rossi*) zeigte, dass bei Hiihnerembryonen die Hypophysisanlage aus 
einem Mittelteil und zwei lateralen Teilen zusammengesetzt ist, welche durch 
einen gemeinsamen Kanal in den Mund miinden. Die lateralen Lobuli sind 
nach Rossi sekundir gebildet. 

Staderini*®) sah bei Gongylus ocellatus zuerst einen einfachen Hirn- 


') G. Chiarugi: Sull’ esistenza di una gemma bilaterale nell’ ab- 
bozzo della ipotisi dei Mammiferi. Monitore zoologico ital. Anno V, N. 8, 
1894, p. 184-188. 

*) A. Weber: Observations sur les premiéres phases du développement 
de lhypophyse chez les Chéiroptéres. Bibliogr. Anat., fasc. 3, Année 1898, 
p. 151-158. 

8) J. Nusbaum: Przyezynek do historyi rozwoju hypofyzy (Hypo- 
physis cerebri) u Zwierzat ssacych. I. Taf., Kosmos, Roczuik 22. 1898. 

*) U. Rossi: Sui lobi laterali della Ipofisi. Monit. Zool. ital. VII, p. 240 bis 
243, 1896. 

5) R. Staderini: Lo sviluppo dei lobi dell’ ipofisi nel Gongylus ocellatus. 
Arch. ital. di Anat. e di Embriol. V, I, fase. 1, p. 150--163, 1903. 
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anhang, der aber bei iilteren Stadien aus einem unpaaren medianen Teil und 
zwei lateralen Teilen zusammengesetzt war. Schon habe ich mitgeteilt, dass 
Bolk (le. 1)*) bei Macacus cynomolgus eine dreifache Ausmiindung fand. 
Er betont die Méglichkeit, dass dieser Befund dem Zustande bei Reptilien 
homolog sei. 

Schliesslich hat auch Tilney') bei Aspidonectes zwei akzessorische 
Hypophysensiickchen gesehen, aber schreibt dieser Wahrnehmung gar keine 
Bedeutung zu. — .In Aspidonectes two accessory pouches arise from the 
main oral evagination. The importance of these and similar accessory pockets 
in the development of various species has been exaggerated, since it is a 
common tendency in many forms for the anlage of the gland to present 
multiple diverticula.* — 

So ist also ziemlich hiufig eine dreifache Ausmiindung oder Anlage 
beschrieben worden. Einerseits sind wir aber noch nicht zur Klarheit 
gekommen iiber die Frage nach einer dreifachen Anlage oder Ausmiindung, 
andererseits wird, wie das Zitat aus Tilneys Arbeit zeigt, die Bedeutung 
dieser Befunde noch nicht eingesehen. Ich hoffe unten diese Frage zu be- 
sprechen; méchte aber zuerst die weiteren in der Literatur mitgeteilten 
Komplikationen des Schemas fiir die Hypophysenentwicklung nennen. 


b) Vorderer Fortsatz der Hypophyse. 

v. Mihalcovics?) hat zuerst die Aufmerksamkeit auf einen vorderen 
Fortsatz gelenkt, der sich an der Stelle der Abschniirung entwickelt. ,Das 
Epithel am unteren Teil des Sackchens wachst an der Stelle, wo es sich mit 
dem Gang verbindet, zu einem soliden Fortsatz nach vorn und oben aus”, 
schreibt v. Mihalcoviecs und fiigt daran zu: ,Bei Siugetieren biegt sich 
zuerst der untere Teil des Sickchens etwas nach vorn und aufwiarts um 
und wiichst zu einem soliden Fortsatz aus. Die Entwicklung der schlauch- 
artigen Bildungen geht von diesem zungenahnlichen Fortsatz und der vorderen 
Taschenwand aus.“ 

Kraushaar®) hat diesen Fortsatz bei Miuseembryonen konstatiert. 

Salzer‘) teilt uns etwas ausfihrlichere Wahrnehmungen iiber diesen 
Fortsatz mit. Bei einem Schweinsembryo von 19 mm sah er folgendes: 
-Am unteren Hypophysenende, welches sich etwas nach vorn gebogen hat, 
tritt eine Epithelverdickung auf, welche gegen die Mittellinie an Hiéhe immer 


*) Die zwischen Klammern stehenden Zahlen hinter den Autorennamen 
verweisen auf die Literaturiibersicht am Ende dieser Arbeit. 

‘) F. Tilney: Contribution to the study of the Hypophysis cerebri 
with especial reference to its comparative histology. Memoirs of the Wistar 
Inst. of Anat. and Biol., No. 2, 1911. 

*) V. v. Mihalcovics: Wirbelsaite und Hirnanhang. Arch. f. mikr. 
Anat., Bd. XI, S. 389-442, 1874. 

3) R. Kraushaar: Die Entwicklung der Hypophyse und Epiphyse 
bei Nagetieren. Zeitschr. f. wissensch. Zool., Bd. 41, 1884. 

*) H. Salzer: Zur Entwicklung der Hypophyse bei Siugern. Arch. 
f. mikr. Anat. u. Entw., Bd. 51, 8. 55—68, 1898. 
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mehr zunimmt. Diese Epithelverdickung entspricht dem von Mihalcovics 
und Kraushaar beschriebenen soliden Fortsatz. Von der Mitte dieses 
soliden Fortsatzes aus list sich eine in frontaler Richtung gestellte Platte 
ab.- Nachdem der Verfasser nun iltere Stadien beschrieben hat, schreibt er: 
-Aus dem primitiven Hypophysensiickchen entstehen zuerst aus der vorderen 
Wand die sogenannten Hypophysenschliuche, welche als Epithelverdickungen 
in Form eines soliden Fortsatzes am unteren Ende und in Form von Quer- 
wiilsten an den beiden seitlichen Teilen der vorderen Wand, auch in Form 
von diinnen Platten auftreten.* —— Verfasser macht darauf aufmerksam, dass 
der solide Fortsatz mit dem Hypophysengange in Verbindung steht und 
schliesslich zu einem michtigen Paket von Driisenschliiuchen wird, das sich 
bis zum Chiasma erstreckt. Ahnliche Verbiiltnisse wurden beim Meer- 
schweinchen aufgefunden. 

Gréinberg') bildete den vorderen Fortsatz ab bei Embryonen von 
Erinaceus europaeus. 

Haller,*) der diese Gattung ebenfalls studiert hat, beschrieb auch 
einen vorderen Fortsatz. Daneben aber spricht er auch iiber einen vorderen 
Lappen. ,Der ganze unpaare vordere ontogenetische Fortsatz wird, wie wir 
auch von Grinberg wissen, nachdem er sein Lumen eingebiisst, zum 
vorderen Hypophysenlappen, womit dann fiir den grisseren Hypophysen- 
teil der geschlossene Sack mit dem soliden, nach vorn gerichteten Fortsatz 
iibrigbleibt. Dieser vordere Fortsatz ist an der entwickelten Hypophyse 
leicht im unteren Lappen wiederzutinden.~ Recht klar sind mir die Verhalt- 
nisse nicht geworden beim Durchlesen der Hallerschen Arbeit, aber aus 
dem oben zitierten Teil glaube ich schliessen zu kénnen, dass er einen 
Unterschied macht zwischen einem im Embryonalleben vorhandenen vorderen 
Fortsatz und einem der erwachsenen Hypophyse. Hiitte Haller andere 
Namen gewiihlt, so wiire die Arbeit vielleicht klarer gewesen. 

Staderini*) hat das Driisengewebe, das sich vom Vorderpole der 
Pars glandularis zum Chiasma der Gesichtsnerven erstreckt, ebenfalls gesehen 
und ihm den Namen .Lobus chiasmaticus* gegeben 

Wihrend Haller 1909 den Vorderlappen und vorderen Fortsatz bei 
Erinaceus, Mustela und Vesperugo noctula beschrieb, hat er sie 1910 auch 
bei Miiuse- und Rehembryonen gesehen.*) 


G. Grinberg: Die Ontogenese eines niederen Saugetiergehirns, 
nach Untersuchungen an Erinaceus europaeus. Zool. Jahrb., Abt. f. Anat., 
Bd. 15, 1901. 

*) B. Haller: Uber die Hypophyse niederer Placentalier und den 
Saccus vasculosus der urodelen Amphibien. Arch. f. mikr. Anat. u. Entw., 
Bd. 74, 8. 812—844. 1909. 

* R. Staderini: Di un lebulo ipofisario non ancora descritto 
(lobulo premammillare, e di altre particolarité anatomiche della ipotisi dei 
Mammiferi. Arch. ital. di Anat. et di Embr., VIII, 4, p. 657-677, 1909, 

*) B. Haller: Uber die Ontogenese des Saccus vasculosus und der 
Hypophyse der Siiugetiere. Anat. Anz, Bd. XXXVII, 8. 242-247, 1910. 
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Ich habe nun den Eindruck bekommen, dass man im allgemeinen die 
Hypophysis zu viel auf medianen Sagittalschnitten studiert hat. Es emptiehlt 
sich, in verschiedenen Richtungen geschnittene Serien durchzumustern, weil 
wir uns dann eine weit bessere Vorstellung der Form eines Gebildes machen 
kénnen. Hitte man dies getan, man wiirde gewiss einige Eigentiimlichkeiten 
beim Studium des vorderen Fortsatzes entdeckt haben, die nun immer iiber- 
sehen wurden. So kommt es, dass noch heute die Meinung v. Mihalcovics, 
dass dieser vordere .konische~ oder .zungenférmige* Fortsatz der Anfang 
der Differenzierung der Hypophyse in Driisenschliuchen sei, die gangbare 
geblieben ist. So bildet auch Hertwig in seinem Lehrbuche der Entwick- 
lungsgeschichte die klassische Abbildung von v. Mihalcovics noch stets 
ab. Unten hoffe ich die Bedeutung des vorderen Fortsatzes darzulegen: eine 
letzte Komplikation bedarf aber noch der Besprechung, niimlich die Diffe- 
renzierung der Hypophyse in verschiedene Lappen. 


c) Hypophysenlappen. 

Weber (lc. 4) beschrieb, wie ich schon oben erwiahnte, dass der 
Hirnanhang der Chiroptera zwei .bourrelets latéraux* und eine ,créte 
médiane* zeigt. 

Die zwei lateralen Wiilste sind Zentra fiir die Bildung der Driisen- 
schlauche. Der mediane Kamm beteiligt sich nicht daran und atrophiert. 
Dass die Driisenschlauchebildung am Vorderpol und in den Seitenteilen des 
Hirnanhanges anfiingt, wiihrend die hintere Wand indifferent bleibt, ist schon 
von vielen Autoren beobachtet worden. Die Hypophyse sieht auf Transversal- 
schnitten dann oft dreifach aus (zwei Seitenteile und ein Mittelteil). Einige 
Forscher haben hier eine Homologie mit der dreifachen Anlage bei den 
Reptilien angenommen, um so mehr, weil nach den Angaben von Gaupp 
(Le. 2) der Vorraum und die zwei Lateralknospen der Reptilien auch zuerst 
in Driisenschliiuche auseinanderfallen. Weber aber opponiert hiergegen 
sehr bestimmt, wie aus einem oben gegebenen Zitat sehr deutlich hervorgeht. 

Joris’) meint eine bisher noch nicht beschriebene Tatsache getunden zu 
haben. J'ai découvert une disposition assez singuli¢re qui ne semble pas 
avoir encore été signalée.* In Serien sagittaler Schnitte durch Miause- 
embryonen hat er im Gewebe der Hirnhiute eine Zellmasse gesehen, die erst 
sekundiir mit dem Vorderpole des Hirnanhanges in Verbindung tritt. .Elle 
(die Zellmasse) s'étend en avant jusqu’au-dessous du chiasma des nerfs 
optiques, et latéralement déborde largement de chaque cété de la ligne 
médiane. L’expansion est beaucoup plus limitée en arriére, elle dépasse né 
aumoins linsertion de la tige pituitaire & la base de linfundibulum. — Plus 
en arriére, les travées se divisent sur la ligne médiane et forment deux 
branches divergentes limitant un angle aigu ouvert postérieurement. em- 
brassant la naissance de la tige pituitaire. Au dela de la tige, ces deux 
branches se terminent de part et dautre de la ligne médiane par des 


H. Joris: Contribution a l'étude de Vhypophyse. Mémoires couronnés 
et autres mémoires publiés par lAcadémie royale de médecine de Belgique, 
Tome XIX, fase. 6, 1907. 
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extrémités progressivement amincies. Ces formations cellulaires apparaissent 
immédiatement en dessous de lencéphale.~ —- Diese Zellmassen werden von 
Joris ,lobule de la tige* genannt. 

Nachdem dieser Lobulus mit dem Hirnanhange sich verbunden hat. 
bleibt eine Demarkationszone sichtbar. .La ligne de démarcation n'est pas 
toujours aussi nette dans les préparations provenant d’embryons plus Agés. — 
Parfois Ja séparation persiste méme jusqu’a la fin de la vie foetale.* — Aut 
noch nicht erkliirte Weise wiirde sich nach Joris diese Zellmasse in den 
Hirnhauten entwickeln. représente sans doute les vestiges d'une partie 
de Vhypophyse existant chez certains vertébrés inférieurs et participant a la 
sécrétion du liquide encéphalo-rachidien.~ 

Staderini hat in einer Nota preventiva') und nachher in einer aus- 
fiihrlichen Arbeit (14) iiber einen .lobulo ipofisario non ancora descritto“ 
geschrieben. Er unterscheidet an der Hypophysis einen Driisenteil und einen 
nervisen Teil. Der Driisenteil hat eine Pars posterior. die den nervésen 
Teil umgibt und durch die Hypophysenhéhle von der Pars anterior getrennt ist. 
Von der Pars anterior geht der Lobus chiasmaticus nach vorn. An den 
Seitenteilen des Pedunculus hypophyseos hiingt der Lobus chiasmaticus mit 
einer Zellmasse zusammen, die in einer Héhle des Hirnbodens (in dem Recep- 
taculum praemammillare) liegt und von Staderini Lobus praemammillaris 
genannt wird. Dieser Lobus praemammillaris liegt iiber dem Hypophysenstiel 
und nach hinten. 

Joris und Staderini beschreiben also Zellmassen, welche zwischen 
Hypophyse und Hirnboden liegen und welche sich nach vorn bis zum Chiasma 
erstrecken, hinten aber mit zwei Ausliiufern den Stiel des Processus infundi- 
buli umgreifen. 

Nun hat Bolk (1. c. 1), wie ich schon erwihnte, einen Lobulus bifurcatus 
bei Tarsius beschrieben und hat bei einem menschlichen Fétus Zellmassen in 
den Hirnhiuten gefunden, subarachnoideal (gleich wie der ,lobule de la tige* 
von Joris), welche durch ihre Lage und Form ihr Entstehen aus einem 
Lobus bifurcatus dokumentierten. Diese Zellmassen nahmen auch die Stelle 
des Lobulus bifurcatus ein bei einem ilteren Tarsiusembryo. Bolk schloss 
hieraus, dass der Lobulus bifurcatus im Laufe der Entwicklung in Zellmassen 
sich auflise, welche Zellmassen dann in den Hirnhiuten aufzutinden seien. 

Es ist nun sehr wahrscheinlich, dass von Joris, Staderini und 
Bolk dasselbe Gebilde wahrgenommen worden ist. Nach Joris soll es 
sekundir mit der Hypophyse in Verbindung treten: nach Bolk soll der 
Zusammenhang ein primiirer sein. 

Schliesslich michte ich noch die Arbeiten dreier anderer Forscher 
erwiihnen. 

Herring’) teilt die Hypophysis in eine Pars anterior (s. glandularis) 


') R. Staderini: Di un prolungamento ghiandolare dell’ ipofisi 
accolto in uno speciale recesso premammillare nel cervello del gatto adulto. 
Nota preventiva. Anat. Anz., Bd. XXXIII, p. 271, 1908. 

*) P. T. Perring: The development of the mammalian pituitary and its 
morphological Panic Quaterly Journal of Exp. Physiol. I, 2, p. 161, 1908. 
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und in eine Pars posterior (s. nervosa). Jenen Teil der Pars anterior, welcher 
sich dem Processus infundibuli anschmiegt. hat er Pars intermedia genannt. 
Dieser Teil zeigt andere mikroskopische Strukturbilder als die iibrige Pars 
glandularis, von der er durch das Hypophysenlumen getrennt ist. 

Stendell') unterscheidet den Darmteil und den Hirnteil der Hypo- 
physis. Der Darmteil soll aus cinem Hauptlappen und einem Zwischenlappen 
zusammengesetzt sein. Vielfach ist noch ein Ubergangsteil oder Mittelteil 
zwischen den beiden vorhanden. Wir werden noch manchmal Veranlassung 
haben, auf die Arbeit Stendells zuriickzukommen. Hier michte ich aber 
schon ernstes Bedenken gegen den Namen .Darmteil* jiussern. Dem Namen 
.Mundteil* wiirde ich den Vorzug gegeben haben. 

Tilney®; teilt die Hypophyse in einen nervésen Teil (Pars neuralis) 
und einen Mundteil Pars bucealis s. glandularis). Der letztgenannte Teil 
hesteht aus einem gegen das Gehirn liegenden Abschnitte (Pars juxtaneuralis) 
und einem das Gehirn nicht beriihrenden Teil (Pars distalis). Die Pars 
juxtaneuralis liegt verschiedenen Teilen des Hirnbodens angeschmiegt, nimlich 
dem Processus infundibuli (Pars infundibularis des Hirnanhanges) und der 
Eminentia saceularis des Tuber cinereum (Retzius) (Pars tuberalis). Die 
Pars neuralis besteht also aus dem Processus infundibuli, dem Infundibuluin 
und der Eminentia saccularis 

Die Pars tuberalis entsteht aus zwei Zellwucherungen am Vorderpole 
des Hirnanhanges. Diese Zellstriinge nennt er .tuberal processes*. Bald 
zeigen sie ein .cephalic horn> und ein ,caudal horn>. Die zwei ~Cephalic horns~ 
verwachsen; die .Caudal horns* umgreifen den Pedunculus hypophyseos und 
verwachsen dann ebenfalls. So ist dann die Pars tuberalis entstanden. So 
tar as J am able to ascertain*, sagt Tilney, the pars tuberalis has not been 
described heretotore.* Ich meine aber, dass Staderini sie schon beschrieben 
habe als Lobus chiasmaticus und Lobus praemammillaris. 

Wenn wir nun die von mir gegebene Literaturiibersicht 
iiberblicken, so sei als wiehtig daraus hervergehoben. dass es 
noch immer fraglich ist, ob die Hypophysis eine dreifache oder 
eine einfache Anlage habe. Weiter ist die Ontogenie eines vorderen 
Fortsatzes des Hirnanhanges noch nicht bekannt und verlangen 
auch die Zellmassen in den Hirnhiuten unsere besondere Aufmerk- 
samkeit. weil, wie oft sie auch besehrieben worden sind, ihre 
Ontogenie noch gar nicht klar ist. Ieh werde nun versuchen, die 
Ontogenesis der Saugerhypophyse zu beschreiben, so. wie ich sie 


') W. Stendell: Zur vergleichenden Anatomie und Histologie der 
Hypophysis cerebri. Arch. f. mikr. Anat., Abt. I (fiir vergl. u. experim. 
Histol. u. Entw.), Bd. 82, 289-333, 1913. 

F. Tilney: An Analysis of the Juxta-neural Epithelial Portion of 
the Hypophysis cerebri, with an Embryological and Histological Account of 
a hitherto undescribed part of the organ. Intern. Monatsschr. f. Anat. u. 
Physiol., Bd. XXX, Heft 7—9, 1913. 
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mir nach Vergleichung der Verhiltnisse bei verschiedenen Sauge- 
tierarten vorstelle und diese Vorstellung durch einige Abbildungen 
erliutern, 
Uber die Entwicklung der Hypophyse 
bei Saugetieren. 

Wenn wir auf Sagittalschnitten durch junge Embryonen die 
Hypophysenanlage studieren, so fallt uns ein verdicktes Epithel 
auf. das als eine Fortsetzung der vorderen Wand der Rathke- 
schen Tasche sich noch eine gute Strecke vor der Hypophysen- 
ausmiindung ausbreitet. Auf Querschnitten sehen wir dann eine 
dreieckige verdickte stelle des Epithels vor der Rat hkeschen 
Tasche. Kraushaar (10) hat bei Miuseembryonen dieses ver- 
dickte Mundepithel schon gesehen, aber er hat es im Gegensatz 
zu Salzer (11), der diese Tatsache auch bei Cavia und Sus be- 
schreibt, als scharf begrenzt angegeben. Salzer dagegen konnte 
keine scharfe Grenze sehen, das verdickte Epithel verliert all- 
mahlich an Héhe und geht ohne scharfe Demarkation in das 
gewohnliche Mundepithel iiber. 

Sehen wir nun die Hypophysenanlage bei alteren Embryonen, 
so kann man recht deutlich beobachten, wie die urspriingliche 
Offnung der Rathkeschen Tasche nach innen riickt durch das 
Auswachsen einer Mesenchymfalte, die sich hinter der Rathke- 
schen Tasche betindet. 

so wird das verdickte Epithel zu einem Teil der vorderen 
Taschenwand. Es wird also in die Anlage aufgenommen. Die 
Ausmiindungséfinung ist nun nieht mehr dieselbe wie bei jungen 
Embrvyonen, sondern eine sekundire. Die primaire Ausmiindung 
ist meistens noch ziemlich deutlich an alteren Anlagen zu sehen 
als eine verengerte Stelle des Lumens: oft betindet sich hier 
auch ein Knick in der Anlage. In einer vorigen Mitteilung 
habe ich!) Medianschnitte durch die Hypophysisanlage von Sus 
scrofa abgebildet. Eine Vergleichung der da abgebildeten Fig. 1 
und 4 wird das oben Gesagte vollkommen deutlich machen. 

Die Abschniirung der Rathkesechen Tasche ist aber noch 
etwas komplizierter. Wenn wir den Zustand bei einem Embryo 


von Mus decumanus (Kopf-steisslange 7.7 mm) betrachten (siehe 


' M. W. Woerdeman: Uber einen Zusammenhang der Chorda dorsalis 
mit der Hypophysenanlage. Anat. Anz., Bd. 45, Nr. 14.15. 8. 378—As8. 1915. 


Vergleichende Ontogenie der Hypophysis. 207 


Abb. 1), so fallt uns ein Knick der Anlage auf und eine sich 
befindliche Einschniirung, welche zwischen einem vorderen 
Teile und einem hinteren Teile der Anlage liegt. Dieser vordere 
Teil ist ein stark verdicktes Epithel der Mundbucht; der hintere 
Teil ist die Rathkesche Taseche, welche hier bereits véllig ab- 
geschniirt ist. Sehen wir nun aber genau zu, so sehen wir, wie 
das yerdickte Epithel durch zwei seitliche Walle abgeschniirt 
wird von der Munddecke. Der Anfang dieser Abschniirung ist 
in Abb. 1 schon sichtbar. Das verdickte Epithel erhebt sich da 
schon iiber das Niveau des Mundepithels. Wir sehen also eine 
wichtige Tatsache, namlich, dass die Rathkesche Tasehe dureh 
einen Mesenchymwall, der hinter der Rathkeschen Tasche sich 
betindet, abgeschniirt wird, wahrend das vor der Rathkeschen 
Tasche liegende Mundepithel durch zwei seitliche Walle von der 
Munddecke abgeschniirt wird. Nach dieser einzigen Beobaehtung 
wiirde ich schon geneigt sein, das vor der Rathkeschen Tasche 


es 

begitlen 
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Fig. 1. 
Rekonstruktion der Hypophysenanlage eines Embryo von Mus decumanus 
(Serie O, Anat. Inst. Amsterdam.) 7,7 mm Kopf-Steiblinge. 
A == von der Seite und von oben. B von links. 
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Fig. 2. 
Transversale Schnitte durch den vorderen Teil der Hypophysenanlage eines 
Embryo von Mus decumanus (Anat. Inst. Amst., Serie F. 2. I. 8ff) 
Kopf-Steiblange 8,1 mm. Dicke der Schnitte 10 «. Vergr. 100:1.) 
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liegende Epithel, das der Anlage spater zugefiigt wird, in der 
Folge scharf von der Rathkeschen Tasche zu trennen, da es 
sich doch offenbar gesondert abschniirt. 

Es ist klar, dass man verschiedene Bilder zu sehen bekommt 
bei einem jungen Stadium, bei dem die Abschniirung des vorderen 
Teiles noch nicht, und bei alteren Stadien, bei denen die Ab- 
schniirung schon angefangen hat. Dies vermag vielleicht die 
Meinungsverschiedenheit zwischen Salzer und Kraushaar zu 
erkliren. 

Wir sehen also, dass bei der Abschniirung der Hypophysen- 
anlage der Rathkeschen Tasche noch ein Teil der Mundbueht 
zugefiigt wird. Zwischen beiden Teilen betindet sich eine Ein- 
schniirung der Hypophyse. Dieser Teil der Mundhéhle war schon 
triih durch ein verdicktes Mundepithel gekennzeichnet. Wenn wir 
nun dieses verdickte Epithel etwas genauer beobacliten, so finden 
wir in Abb. 1 eine geringe Andeutung einer paarigen Verdickung, 
die sich auf diesem Epithel betindet, an der Grenze zwischen dem 
vorderen und eingeschniirten Teile. Einige transversale 
Schnitte, welche die Hypophysisanlage eines 8,1 mm_ langen 
Embryos von Mus decumanus von hinten nach vorn durchschneiden, 
zeigen auch deutlich, dass vor der Ausmiindung der Hypophysen- 
tasche sich ein verdicktes Epithel betindet, das von zwei seitlichen 
Willen vom Mundepithel abgeschniirt wird und das zwei laterale 
Anschwellungen besitzt (siehe Abb. 2). 

In der dritten Figur ist die Hypophysis eines ebenfalls 
7.7 mm langen Embryo von Mus decumanus abgebildet. Dieser 
Embryo war schon ein wenig alter als der Embryo, dessen 
Hypophyse in Abb. 1 gezeichnet wurde. Die Abschniirung der 
Hypophysenanlage ist nun fast eine vollstaindige geworden und 
man sieht, wie namentlich der vordere Teil der Hypophyse sich 
vom Mundepithel gelést hat. Auf die beiderseitige Verdickung 
dieses Teiles mache ich nochmals aufmerksam. 

Abb. 4 zeigt uns schliesslich, wie die Einschniirung zwischen 
der Rathkeschen Tasche und dem vorderen Teil der Hypophyse 
schirfer markiert worden ist. Die zwei lateralen Verdickungen 
sind zu zwei schon gut entwickelten Ausliufern geworden, welche 
ich Lobuli laterales nennen mochte. 

Damit wir uns nun noch einmal iiber diese Verhaltnisse 


orientieren kénnen, bilde ich auch einen medianen Sagittalschnitt 
Archiv f. mikr. Anat. Bd. 86. Abt. 1. 14 
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Fig. 3 
Rekonstruktion der Hypophysenanlage eines Embryo von Mus decumanus 
(Serie P. Anat. Inst. Amsterdam). Kopf-Steibliinge 7,7 mm. 
A von oben und von der linken Seite. B von links. 
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Fig. 4. 
Rekonstruktion der Hypophysenanlage eines Embryo von Mus decumanus. 
(Serie OO, Anat. Inst. Amsterdam.) Kopf-Steiblinge 8.8 mm. Von oben und 
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durch die Hypophysis eines Embryo von 11.5 mm Lange ab 
(Abb. 5). Wir sehen, dass der Hirnanhang nur noch dureh einen 
soliden Epithelstrang mit dem Mundepithel zusammenhangt. Wir 
sehen weiter, dass die ganze Anlage aus einem hinteren Teil, der 
Rathkeschen Tasche, besteht und aus einem vorderen Teil, 
welcher sich nach oben und hinten umzubiegen anfingt. Zwischen 
dem vorderen Teil und der Rathkesehen Tasche betindet sich 
eine Einschniirung. Der Hypophysengang inseriert auf die Grenze 
zwischen dem vorderen und eingesehniirten mittleren Teil. Wenn 
wir aus dieser Serie paramediane Schnitte untersuchen, so finden 


by 


sche Tasche 


Wypophysengang 


Medianer Sagittalschnitt durch die Hypophysenanlage yon Mus decumanus. 
(Embryo von 11,5 mm. Anat. Inst. Amsterdam, Serie SS, 11. IT,1.) 
Vergr. 100: 1. 
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wir, dass die Lobuli laterales, welche in Abb. 4 so deutlich sichtbar 
sind, sich hier als Ausliufer des vorderen Hypophysenteils dartun. 

So sehen wir, dass die Hypophysisanlage urspriinglich aus 
der Rathkeschen Tasche und einer verdickten Epithelplatte 
besteht, dass diese Epithelplatte durch zwei seitliche Walle ab- 
geschniirt wird vom Mundepithel und nun durch eine Einschniirung 
von der Rathkeschen Tasche zu trennen ist, dass weiter aut 
diesem vorderen Teil sich zwei laterale Lobuli entwicklen und 
beim weiteren Wachstum der Anlage der letzte Epithelstrang. der 
zwischen Hirnanhang und Mundepithel besteht, auf der Grenze 
des yorderen und mittleren Teiles inseriert. 

Die Figur 5 erklart sofort den vorderen Fortsatz der 
Hypophyse. Dieser vordere Fortsatz ist also der vordere Teil des 
Hirnanhanges, dessen Anlage als ein verdicktes Epithel vor der 
Rathkeschen Tasche liegt. Der Fortsatz ist also nicht der 
Anfang einer Differenzierung der Hypophysentasche in Driisen- 
gewebe, sondern ein wirklich selbststindiger Teil der Anlage. 

Wir sehen nun aber auch, dass am Vorderpol der Rathkeschen 
Tasche offenbar sich ein Lappehen betindet, das sich zwischen Hirn- 
boden und Rathkescher Tasche nach hinten und oben umschligt, 
durch eine stielformige Zellmasse mit dem Vorderpol der Tasche 
zusammenhiingt und zwei laterale Ausliufer besitzt. Wir haben 
hier ohne Zweifel den Lobulus bifurcatus von Bolk, der folglich 
nicht nur bei den Primaten, sondern auch bei Mus erscheint, 
vor uns. 

Es wird klar sein, dass der sogenannte vordere Fortsatz 
der Hypophyse nichts anderes ist als das Corpus lobuli bifureati. 
Hatte man den vorderen Fortsatz auf Frontalschnitten studiert, so 
ware dieses Verhaltnis gewiss den Untersuchern aufgefallen. 

Somit habe ich auch die Ontogenie des Lobulus bifurcatus 
beschrieben. Er entwickelt sich aus einer dreieckigen verdickten 
Epithelplatte, welche gerade vor der Ausmiindung der Hypophysen- 
tasche liegt, zwei laterale Anschwellungen besitzt und von der 
Rathkeschen Tasche durch eine Einschniirung getrennt ist. 

Das Corpus lobuli bifureati ist schon vielfach beschrieben 
als vorderer Fortsatz. Gibt es nun in der Litteratur auch An- 
gaben, aus denen hervorgeht, dass die Lobuli laterales schon 
beobachtet worden sind? Gewiss. So sagt Salzer z. B. (le. 11): 
,Am unteren Hypophysenende, welches sich etwas nach vorn 
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gebogen hat, tritt eine Epithelverdickung auf, welche gegen die 
Mittellinie an Hohe immer mehr zunimmt. Diese Epithelverdickung 
entspricht dem von Mihaleovics und Kraushaar beschriebenen 
soliden Fortsatz. Von der Mitte dieses soliden Fortsatzes aus 
lést sich eine in frontaler Richtung gestellte Platte ab. Die vordere 
Wand (der Hypophyse) bildet durch streckenweise Verdickung des 
Epithels drei nach vorn gerichtete Wiilste.“ 

Ks ist sehr wahrscheinlich, dass der mittlere dieser drei 
Wiilste den vorderen Fortsatz bildet, indem die zwei lateralen die 
Lobuli laterales sind. Die frontale Platte ist am wahrschein- 
lichsten ein Uberrest des Hypophysenganges gewesen. Ich schliesse 
dies daraus, dass nach Salzer diese Platte von der Mitte des 
vorderen Fortsatzes ausgeht, wie auch der Gang in Abb. 5. 
Weber (Lc. 4) hat bei Chiropteren wahrscheinlich auch die ersten 
Bildungsstadien des Lobulus bifureatus gesehen, wie aus dem 
Folgenden hervorgeht: .On remarque aussi sur ce moule un faible 
épaississement a la partie inférieure des bords latéraux de la lame 
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Fig. 6. 
Medianer Sagittalschnitt durch die Hypophysenanlage von Mus decumanus. 
(Embryo von 13,5 mm. Anat. Inst. Amsterdam, Serie W. 9. IL. 4. 
Vergr. 85:1. 
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Fig. 7. 
Serie transversaler Schnitte durch die Hypophyse eines Embryo von) Mus 
decumanus (12 mm. Anat. Inst. Amsterdam, Serie TT.) Schnittdicke 10 wu. 
Jeder niichstfolgende Schnitt liegt weiter nach vorn. 22;== der vorderste 
Schnitt. Der Lob. bifureatus ist punktiert. 
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hypophysaire.” — .Du bas des bords latéraux, immédiatement 
au-dessus de Vinsertion du peédicule, se détachent des bourgeons 
qui s'accroissent dans un plan transversal et qui sont la premiére 
apparition dune differenciation de Fébauche en cordons épitheliaux 
glandulaires.* 

Wir werden nun die Entwicklung der Hypophyse weiter 
verfolgen. 

Bei einem alteren Embryo von Mus (siehe Abb. 6) fallt es 
auf, dass der Hypophysengang groésstenteils obliteriert ist, dass 
der eingescliniirte ‘Teil der Hypophyse sehr lang geworden ist 
und sich nun nach vorn richtet. Dadureh kommt der vordere 
Teil der Hypophyse gerade unter die Hirnhaiute liegen. 
Man sieht auch schon. dass die Bildung von Driisensehliuchen 
angefangen hat. Auf Frontalschnitten (siehe Abb. 7) durch die 
Hypophyse (von hinten nach vorn durehsehnitten) sind die Lobuli 
laterales sehr deutlich sichtbar. Obgleich die Bildung yon Driisen- 
schliuchen das Bild kompliziert, sieht man sie doch zusammen- 
kommen zu einem Teil des Hirnanhanges. der sich noch eine 
strecke weiter nach vorn als der Hypophysenkorper verfolgen lisst. 
Auch zeigt diese Abbildung, wie die Bildung des Driisengewebes 
besonders am Vorderpole der Tasche sehr intensiv ist. 

Bei der weiteren Entwicklung fallt nun sowohl Lobulus 
bifureatus als Hypophysenkérper in Zellstriinge und -acini aus- 
einander. Der Lobulus bifurcatus bildet nun Zellmassen, die im 
Gewebe der Hirnhiute legen (wie Bolk (l.¢. 1) schon zeigte). 
Diese Zellmassen kénnen mit dem Hypophysenkérper in Verbindung 
bleiben (am Vorderpol) oder diese Verbindung verlieren. Die 
bifareatus-Form ist auch in diesen Zellmassen noch wieder zu 
erkennen, da sie mit zwei Ausliufern den Stiel des Proc. infundibuli 
umgreifen. 

Die Lobuli laterales zerfallen zuerst in Zellmassen, dann 
schreitet die Bildung des Driisengewebes auch in die Rathk esche 
Tasche fort, dabei vom Vorderpole ausgehend. 

Ich kann also die Angaben von Bolk (1) vollkommen 
bestitigen, dass der Gabellappen der Hypophyse in Zellgruppen 
zertallt, welche in den Hirnhiuten liegen und sich beiden 
Seiten des Infundibularstieles verfolgen lassen. 

Weil von dem Lobulus bifureatus der Zerfall in Driisen- 
gewebe ausgelit, ist meines Erachtens die Meinung entstanden, 
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dass der vordere Fortsatz und die schon von einigen Autoren 
beobachteten Seitenausliufer, die ersten Svymptome der Driisen- 
bildung darstellten. Wir haben nun gesehen, dass diese Vor- 
stellung falsch ist: Vorderer Fortsatz und Lobuli laterales bilden 
zusammen einen ontogenetisch gut verfolgbaren, besonderen Teil 
der Hypophysenanlage. — Ich zweitle nicht, dass der .lobule de 
la tige* von Joris (lc. 16) und der ,Lobulus bifureatus* von 
Bolk (1) dieselben Bildungen sind. Wie kam nun aber Joris 
dazu, einen sekundiren Zusammenhang mit der Hypophyse anzu- 
nehmen’ Zweifelsohne hat Joris ungliicklicherweise bei einem 
jiingeren Embryo die Zellgruppen im Hirnhautgewebe gesehen 
ohne Verbindung mit der Hypophyse, wahrend er bei einem 
alteren Embryo den Zusammenhang noch sah. Da er bei jungen 
Stadien keine Zellgruppe in den Hirnhauten fand und den Lobulus 
bifureatus noch nicht gesehen hatte, schloss er daraus, dass sich 
im Hirnhautgewebe Zellmassen bildeten, die bei einem ialteren 
Embryo nun sekundir mit der Hypopliyse in Verbindung traten. 

Wenn nun die zu beiden Seiten des Processus infundibuli 
liegenden Zellmassen hinter dem Stiel dieses Processus zusammen- 
kommen (und wir werden sehen, dass dieser l’rozess auch wirklich 
stattfindet}, so ist der Komplex von Lobus chiasmaticus und Lobus 
praemammillaris von Staderini (Lec. 17) auch erklart und ist 
somit das Homologon des Lobulus bifureatus. 

Schliesslich sei noch mitgeteilt, dass die Rathkesche Tasche 
sich mit ihrer hinteren Wand gegen den lrocessus infundibuli 
anlegt und innig mit diesem Processus verwachst. Die Stelle der 
Verwachsung zeigt immer eine Struktur, die deutlich verschieden 
ist von der der iibrigen Hypophyse. Bei der Bildung des Driisen- 
gewebes, die vorn anfingt, bleibt oft ein spaltférmiges Lumen 
der Rathkeschen Tasche iibrig, das den vorderen Teil des 
Hirnanhanges von der sogenannten Pars intermedia von Herring 
18) trennt. 

Der Processus infundibuli betindet sich meist in einer Héhle 
der Hypophyse eingelagert. Wir werden diesen Teil des Hirn- 
anhanges weiter ausser Besprechung lassen. 

Ich habe nun die Entwicklung der Hypophyse beschrieben 
bei Mus decumanus. Es wird aber niitzlich sein, auch andere 
Sauger zu untersuchen, da die Nagetierhypophyse abweicht von 
der der anderen Sadugetiere, wie uns Haller (1. ¢. 13) schon 
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zeigte. Auch sagt Stendell (1. ¢. 19): ,Einen primitiven Typus 
der Saugerhypophyse stellt die der Nager, insbesondere die der 
Ratte dar.“ 

Einen Lobulus bifureatus fand ich nun bei allen unter- 
suchten Mammalia, namlich: Seiurus vulgaris, Sus scrofa. Talpa 
europaea u. a. Die Verhaltnisse der verschiedenen Teile des Gabel- 
lappens waren aber ziemlich verschieden. So sehen wir bei 
Sciurus z. b. (Abb. 8) einen grossen Kérper und zwei kleinere 
Cornua, wihrend der Stiel des Lobulus bifurcatus (der einge- 
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Fig. 8. 
Rekonstruktion der Hypophysenanlage eines Embryo von Sciurus vulgaris. 
‘Anat. Inst. Amsterdam, Serie C. 11 mm.) 


sechniirte Teil der Hypophysis) sehr wenig entwickelt ist. Die 
Abb. 9 zeigt bei Sciurus einen deutlichen Knick in der Hypo- 
physenanlage. An dieser Stelle ist das Lumen verengert. Aus 
dem oben Gesagten meine ich schliessen zu kénnen, dass sich 
hier die Grenze zwischen der Rathkeschen Tasche und dem 
vorderen Teil der Anlage befindet. Die verengerte Stelle wird 
also die urspriingliche Ausmiindungséfinung der Rathkeschen 
‘Yasche darstellen, wahrend der vordere kompakte Teil der Anlage 
dem urspriinglich vor der Ausmiindung der Rathkeschen Tasche 
liegenden verdickten Epithel entspricht. Am meisten interessierte 
mich aber die Hypophysis von Tarsius spectrum, da doch bei 
diesem Tier der Lobulus bifureatus von Bolk zuerst gefunden 
wurde. Dureh die Liebenswiirdigkeit des Herrn Prof. Hubrecht, 
der seine ganze wunderschéne Kollektion von Tarsiusembryonen 
in seinem Laboratorium zu meiner Verfiigung stellte, war ich 
im Stande, die Hypophysenentwicklung bei Tarsius ausfiihrlich zu 
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studieren. Es sei hier Herrn Prof. Hubreeht dafiir mein herz- 
licher Dank bezeugt 

Bei Tarsius nun fand ich immer eine einfache Ausmiindung 
der Rathkeschen Tasche. Vor der Hypophysentasche war ein 
deutlich verdicktes Epithel zu finden, das von zwei Mesenchym- 
willen begrenzt wurde. Dureh das Zusammenwachsen dieser 
Walle wird dieses verdiekte Epithel von der Munddecke abge- 
schniirt und der Hypophvsis zugefiigt. Erst ziemlich spit zeigen 
sich aut dieser vorderen Epithelplatte zwei laterale Verdickungen. 
Lei Serie 744a (Zool. Mus.. Utrecht) war der Hypophysengang 
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Fig. 9. 
Medianer Sagittalschnitt durch die Hypophysenanlage von Sciurus vulgaris. 


(Embryo von 11 mm. Anat. Inst. Amsterdam, Serie B, 3. IIL. 17.) 
Vergr. 100: 1. 
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Fig. 10. 
Querschnitt durch den Kopf eines Embryo yon Tarsius speetrum. 
Zool. Mus. Utrecht, Serie 7444, 3. IIL 14.) Vergr. 50:1. 
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Querschnitt durch die Hypophysenanlage eines Embryo von Tarsius 

spectrum. (Zool. Mus. Utrecht, Serie @44a, 3. IIT. 13.) Vergr. 50:1. 

Dieser Schnitt ist um 10 weiter nach hinten gefiihrt als der in Fig. 10 
abgebildete. 
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fast kompakt und die Hypophyse somit fast vollig abgeschniirt. 
Die Schnittrichtung war ungefahr der Vorderwand der Hypophysis 
parallel. In Abb. 10 sieht man nun deutlich, dass auf der Vorder- 
wand zwei laterale Verdickungen zu sehen sind. In Abb. 11. 
welche einen anderen Schnitt desselben Objektes darstellt, sieht 
man, wie das Lumen sich in diese Verdickungen fortsetzt. (Dies 
ist auch ein Argument gegen die Auffassung der lateralen Ver- 
dickungen als Zellstrange, welche die erste Bildung von Driisen- 
gewebe darstellen sollten). 

Serie 977a gab mir vollig tibereinstimmende Bilder. 

Da die Hypophysis nun durch einen Epithelstrang noch 
mit der Munddecke zusammenhangt, entwickelt sich aus dem 
vorderen Teile der Hypophyse mit seinen zwei lateralen Ver- 
dickungen ganz aihnlich wie bei Mus decumanus der Gabellappen 
des Hirnanhanges. 

Die Abb. 12 zeigt nun den Lobulus bifureatus bei Tarsius 
Sila. Wir sehen die Rathkesche Tasche, die sich dem Processus 
infundibuli schon angelagert hat: weiter eine Einselniirung und 
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Medianer Sagittalschnitt durch die Hypophysenanlage von Tarsius 
spectrum. (Zool. Mus, Utrecht, Serie 861a, 4.11.15.) Vergr. 55:1. 
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den median durchschnittenen Kérper des Lobulus bifureatus. Ich 
mache abermals darauf aufmerksam, dass der Stiel der Hypophyse 
(der Uberrest des Hypophysenganges) an der Grenze zwischen der 
Einschniirungsstelle und dem medianen Teil des Lobus bifureatus 
inseriert. Es betindet sich also auch hier eine Umbiegung des 
vorderen Teiles der Hypophyse nach hinten und oben. Es bedarf 
wohl nicht des Beweises, dass die Abb. 5 und 12 ganz homologe 
Verhaltnisse darstellen. 

Tarsius 1012a gab ganz iibereinstimmende Bilder. Auch 
Talpa europaea (Anat. Inst. Amsterdam, Serie M. und DD), so 
dass bei Saugern diese Verhaltnisse normaliter vorzukommen 
scheinen. 

Die Hypophysen von Tarsius 812a und 666a wurden yon 
Prof. Bolk rekonstruiert. Sie zeigen analoge Verhaltnisse, nur 
ist bei Tarsius 812a der Lobulus bifureatus schon im Begriff 
in Zellstrange auseinander zu fallen, wihrend bei Tarsius 666a 
diese Ditferenzierung nur am Vorderpole der Anlage zu sehen 
ist. Auf die Hypophysis von Tarsius 666a der Utrechter 
Kollektion mache ich noch aufmerksam (Abb. 13). Wir sehen, dass 


die Einsehniirung am Vorderpole der Hypophysis sehr stark ge- 
worden ist und so sehr deutlich die Rathkesche Tasche vom 
Lobulus bifureatus trennt. Dieser Gabellappen liegt umgeschlagen 
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Fig. 13. 
Rekonstruktion der Hypophysis eines Embryo von Tarsius spectrum. 
‘Zool. Mus. Utrecht, Serie 666a.) Von links gesehen. 
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nach hinten und oben. Aut der Rathkeschen Tasehe betindet 
sich ein medianer Kamm und zwei Seitenrander. Vergleicht man 
die Abb. 15 und 12 so ist es klar, dass die Insertionsstelle des 
obliterierten Hypophysenganges bei A lag und dass somit der 
eingeschniirte Teil der Hypophysisanlage zum Stiel des Gabel- 
lappens geworden ist. wihrend der vordere Teil und die zwei 
lateralen Teile relativ klein bleiben bei der weiteren Entwicklung. 

Schliesslich habe ich auch noch bei dlteren Embrvonen (2. B. 
Serie 555) im Hirnhautgewebe die Zellgruppen gesehen, welche 
aus dem Lobulus bifureatus entstanden waren. Sie lagen auch 
jetzt noch so, dass ihr Ursprung aus dem Gabellappen leicht ein- 
zusehen war. 

Es gibt also keinen prinzipiellen Unterschied in der Entwick- 
lung bei Mus und Tarsius. Die Hypophysis entwickelt sich aus der 
Rathkeschen Tasche und einem vor der Rathkeschen Tasche 
liegenden Epithel, die ganz selbstandig abgeschniirt werden. Bei 
der Absechniirung der Rathkeschen Tasche von hinten her wird 
der Rathkeschen Tasche noch ein Teil zugefiigt. der vor der 
Tasche liegt, zwischen Rathkescher Tasche und dem vorderen Teil. 
Da nun der vordere Teil von vorn her abgeschniirt wird, tindet 
die Absehniirung der ganzen Anlage also statt auf der Grenze 
zwischen vorderem und mittlerem Teil. 

Hier betinden sich auch zwei laterale Teile der Hypophysis- 
anlage (ce. f. 1. e. 5). 

Wir sehen also deutlich. dass die Hypophysisentwicklung 
bei Mus und Tarsius komplizierter ist als man sich bis jetzt 
gedacht hat. 

Ich fand bei ‘Talpa europaea ganz ahnliche Verhiltnisse. 
Es ist meines Erachtens dadurch sehr wahrscheinlich, dass dieses 
oben gegebene Schema fiir alle Sauger gilt. sei es dann mit 
einigen individuellen und unbedeutenden Untersehieden. Da die 
Nagerhypophyse eine primitive Form darstellt, gilt das Sehema 
jedentalls fiir die urspriingliche Entwicklung der Saugerhypophyse. 

Zellmassen in den Hirnhiuten habe ich bei ser verschiedenen 
Saugetieren gefunden. In fast allen Fallen war die Gabelform 
gut erhalten (Corpus mit zwei Cornua). So fand ich die Zell- 
massen bei: 

Homo, Mycetes. Galeopitheeus volans, Tragulus javanieus, 
Canis familiaris, Dasvurus viverrinus, Hyrax siriacus, Lemur 
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melanocephalus, Propithecus. und weiter Sciurus vulgaris, Talpa 
europaea, Mus decumanus, Sus scrofa und Tarsius spectrum. Auf 
Frontalschnitten sieht man oft sehr charakteristische Bilder, z. B. 
in Abb. 14. Man sieht den vorderen Teil des Hypophysenkérpers 
unter dem Diaphragma sellae turcicae. Dieser Kérper steht durch 
eine Zellmasse, die das Diaphragma durehbricht in Verbindung 
mit einer Zellgruppe. die in den Hirnhiuten liegt und sich deutlich 
als Hypophysengewebe erkennen lisst. Ein Teil des Hirnanhanges 
liegt also ausserhalb des Tiirkensattels. eingebettet im Gewebe 
der Hirnhaute. Dieser Teil ist aus dem Lobulus bifureatus her- 


vorgegangen. 

Folgen wir diesem ‘Teil auf Schnittserien, so sehen wir 
hiutig die Zellmasse nach hinten in zwei Hérnchen auslauten, 
welche Hornchen den Stiel des Infundibulums umgreifen und. wie 
ich bei Hyrax z. B. sehr deutlich sah, hinter diesem Stiel wieder 
zusammenkommen in der Medianlinie. Die Zellgruppen also, die 
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; Fig. 14. 
Frontalschnitt durch die Hypophysis von Propithecus. (Anat 
Amsterdam, Serie B, 50, IL) Vergr. 75:1 * *s. 
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aus den Cornua des Lobulus bifurcatus stammen, kénnen so zur 
Entstehung einer Zellmasse hinter dem Hypophysenstiel fiihren. 
So entsteht da der Lobulus praemammillaris von Staderini 
(l. e. 17). Ich mache darauf aufmerksam, dass die Einteilung 
von Staderini in Lobus chiasmaticus und Lobus praemammil- 
laris sich nicht auf ontogenetische Griinde stiitzt. Ontogenetisch 
gehdren diese Lobuli zusammen. 

Wie steht es nun mit der dreifachen Ausmiindung? Schon 
bei Tarsius habe ich gesagt, dass die Ausmiindung der Hypo- 
physentasche immer eine einfache sei, Das war auch so bei Talpa, 
Mus, Sus. u. a. Bevor wir etwas sehen von der Entwicklung des 
Lobulus bifurcatus, entsteht bei manchen Sdugern und namentlich 
bei den Primaten. ein medianer Wulst oder Kamm auf der Vorder- 
wand der Rathkeschen Tasche. Das Lumen der Tasche setzt 
sich nun auch in diesen Kamm fort, und so kann es sein, wenn 
der Kamm bis zur Ausmiindung iiber die Vorderwand zieht, dass 
die Ausmiindungséfinung dreiteilig aussieht. Ich glaube also, dass 
wir hier eine dreiteilige Ausmiindungséftnung haben, die mit einer 
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Fig. 15. 
Frontalschnitt durch die Ausmiindung der Hypophysentasche. 
‘Zentr.-Inst. f. Hirnforschung, Amsterdam, Embryo human. 
Maats. 11.1.6.) Vergr. 110:1. 
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dreifachen Anlage nichts zu tun hat. Ich kann also Webers 
Meinung (I. 4) voéllig unterschreiben. 

Bei einem jungen mensechlichen Embryo, mir freundlich von 
Herrn Dr. Ariens Kappers in Niessbrauch gegeben aus der 
Kollektion des Zentral-Instituts fiir Hirnforschung in Amster- 
dam sah ich deutlich, dass es der Kamm war, der der Aus- 
miindungséffnung eine dreiteilige Form gab (s. Abb. 15). 

Schliesslich bietet die Hypophysis der Primaten noch etwas 
Besonderes. Der Lobulus bifureatus entwickelt sich meistens 
erst. wenn die Hypophyse beinahe oder ginzlich abgeschniirt ist 
is. Abb. 16). Da der vordere Teil der Hypophysenanlage und 
der mittlere Teil anfinglich sehr gering entwickelt sind, ist die 
Entwicklung des Gabellappens wenig typisch. Doch findet man 
sehr deutlich den Lobulus bifurcatus am Vorderpole der Hypo- 
physe, wie auch Abb. 17 zeigt. 

Es entstehen hier die Lobuli laterales als Zellwucherungen 
am Vorderpole der Hypophyse und sind bald durch eine tiefe 
Einsechniirung vom Hypophysenkérper getrennt. Am Vorderpole 
kommen sie zu einem kleinen unpaaren Teil zusammen, der sich 
spiter zum Corpus lobuli bifureati entwickelt. 

Wir sehen also, dass Tarsius spectrum, der auch seiner 
Plazentation wegen immer mehr yon den ibrigen Primaten ge- 
trennt werden muss (Hubrecht), auch seiner Hypophyse wegen 
sich als ein primitiver Typus zeigt. Mag die Entwicklung des 
Hirnanhanges bei den Primaten auch abweichen vom allgemeinen 
Schema, so ist das kein Grund, unser Schema zu verlassen. Nur 
miissen wir konstatieren, dass wahrscheinlich der Lobulus bifur- 
catus ein rudimentires Organ darstellt, und dass namentlich der 
vordere Teil der Hypophysenanlage sich sehr wenig entwickelt 
bei den meisten, ja fast véllig unentwickelt bleibt bei anderen 
Siugetieren. Urspriinglich muss sich aber die Hypophysis nach 
dem oben aufgestellten Schema entwickelt haben bei den Saugern. 
wie die Entwicklung des Hirnanhanges vieler Saéugetiere uns jetzt 
noch deutlich zeigt. 

Fragen wir nun, welches Resultat uns diese ontogenetischen 
Untersuchungen geliefert haben, so glaube ich, dass es die Auf- 
stellung eines Schemas ist, das vollkommen die ausfiihrlich be- 
sprochenen Literaturangaben erkliren kann. Eine dreifache Aus- 
miindung gibt es bei manchen Saugetieren, es ist aber nicht eine 
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dreifache Anlage; der vordere Fortsatz ist der median durch- 
schnittene Teil des Lobulus bifureatus, dessen Ontogenie von mir 
meines Erachtens deutlich beschrieben worden ist. 

Wir diirfen aber nicht zufrieden sein mit den mitgeteilten 
Resultaten, denn die Frage, wie es nun um die Entwicklung der 
Hypophyse bei den Reptilien aus einer dreifachen Anlage stehe, 
und ob nicht bei Siugetieren einige Entwicklungserscheinungen 
aus iibereinstimmenden Erscheinungen bei Reptilien erklirt werden 
kOnnen, muss uns nun beschaftigen, 
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Fig. 16 
Rekonstruktion der Hypophysis eines mensehliehen Embrye. (Anat. Inst. 
\msterdam, Homo-Serie X Von links und oben. 
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Fig. 17. 
Rekonstruktion der Hypophysis eines Embryo von Macacus. (Zool. Mus. 


Utrecht, Serie 26.) Von hinten und oben. 
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Die Entwicklung der Hypophysis bei Sauropsiden. 

An erster Stelle studierte ich die Entwicklung bei den 
Reptilien. Im Jahre 1893 hat Gaupp (L ¢. 2) seine vielzitierte 
Abhandlung iiber die Hypophysenentwicklung der Saurier ver- 
Offentlicht. Nach Gaupp  .handelt es sich um eine dreifache 
Anlage der Hypophyse.*| Ber Embryonen von Lacerta von unge- 
fihr 2.5 mm Kopflinge besteht die Hypophysenanlage namlich 
aus einer sogenannten ,Mittelknospe* und zwei ,Lateralknospen™. 
welche gerade yor der Ausmiindung der Mittelknospe in die 
Mundbuecht ausmiinden. Die Hinterwand der Mittelknospe und 
die lateralen Wande der Seitenknospen wachsen nun nach vorn 
resp. nach innen, wodureh ein gemeinsamer Ausmiindungsraum 
von der Mundbueht abgeschniirt wird. Dieser Raum wurde ,,Vor- 
raum” genannt (Embryo von 4 mm Kopflinge). 

Die Mittelknospe wird nun ,Terminalknospe* genannt. Der 
Vorraum ist also sekundir entstanden. Ein verdicktes Epithel 
vor der Ausmiindung der Mittelknospe gibt die Stelle an, wo der 
Vorraum entstehen wird. Der Vorraum schmiegt sich nun dem 
Hirnboden an. Die Lateralknospen verlieren zuerst ihr Lumen. 
Die Dildung des Driisengewebes fiingt zuerst im Vorraum an, 
erst selir spit verliert die Terminalknospe ihr Lumen. Das weitere 
Schicksal der Lateralknospen ist zweifelhaft. Bei alteren Embrvonen 
tindet man sie nicht mehr. Vielleicht ist eine Zellgruppe. die 
(Giaupp bei einer erwachsenen Lacerta im Boden des Liencephalon 
fund, als ein Uberrest der Lateralknospen aufzufassen. da doch 
diese Knospen zum Hirnboden emporwachsen. 

Diese yon Gaupp gefundenen Tatsachen sind in verschiedene 
Arbeiten iiber die Hypophvsis fast immer ungeindert iibernommen 
worden. sie bediirten jedoch nach meiner Meinung einiger Er- 
ginzungen. 

Bei jungen Embryonen von Reptilien sieht man vor der 
Rathkeschen Tasche ein verdicktes Epithel, welches Gaupp auch 
schon angegeben hat und das von vielen anderen Autoren in ihren 
Abbildungen gezeichnet worden ist z. B. von Sasse.') Auf 
Frontalschnitten sieht man dann, dass gerade vor der Ausmiindungs- 
Offnung der Rathkeschen Tasche zwei Ausstiilpungen des Mund- 


' H. F. A. Sasse: Bydrage tot de kennis van de ontwikkeling en 
beteekenis der Hypophysis cerebri. Inaugural-Dissert. Utrecht (Holl.), 1886. 
15* 
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ektoderms sich betinden. Gaupp hat sie Lateraiknospen genannt, 
Ich méchte vorliutig diesen Namen auch gebrauchen. Die Hinter- 
wand der Rathkeschen Tasche (Mittelknospe von Gaupp) und 
die lateralen Wande der Lateralknospen sollten nach Gaupp 
nach vorn resp. nach innen wachsen und so den Vorraum = ab- 
schniiren. Dies ist aber nach meiner Meinung nicht richtig. 
Wenn man die Abbildung eines Rekonstruktionsmodells der Hypo- 
physe von Chrysemys pieta (Embryo von 3 mm Schildlinge) be- 
obachtet (Abb. 18), so erkennt man da leicht die durch eine weit 
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Fig. 18. 
Rekonstruktion der Hypophyse eines Embryo von Chrysemys picta. 
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offene Kommunikation mit der Mundbucht in Verbindung stehende 
Hypophysenanlage, welche die Rathkesche Tasche und die zwei 
Lateralknospen deutlich unterscheiden lasst. Man sieht aber auch, 
dass yor der Ausmiindung der Lateralknospen (welche ich aus 
unten zu nennenden Griinden Lobuli laterales genannt habe) ein ver- 
dicktes Mundektoderm liegt, das zum Teil schon abgeschniirt ist. 
Diese Abschniirung geschieht von vorn aus durch zwei Mesenchym- 
wiille, welche sich zu beiden Seiten der verdickten Epithelplatte 
gebildet haben und durch Verwachsung einen Raum der Mund- 
hohle absehniiren, der nun in die Hypophysenanlage aufgenommen 
wird. Ich meine. dass auch in Abb. 19, welche sechs lrontal- 
schnitte durch die Hypophysenanlage zeigt, die Mesenchymwalle 
und der Abschniirungsprozess deutlich zu sehen sind. Dass keines- 
wegs die Abschniirung statttindet. so wie Gaupp uns lehrt, ist 
meines Erachtens aus der Abb. 18 schon ersichtlich. Diese Tat- 
sache nun ist nicht ohne Wichtigkeit, denn nach Gaupp wird 
sekundir ein gemeinsamer Ausmiindungsraum gebildet fiir die 
Lateralknospen und die Mittelknospe, wiihrend ich glaube, dass 
der Vorraum keinen sekundiér entstandenen Raum darstelle, sondern 
einen yorderen Teil der Hypophysenanlage der durch seine eigenen 
Mesenchymwiille abgeschniirt wird, ganz unabhinglich von der 
Abschniirung der drei Knospen. Meiner Meinung nach besteht 
die Hypophysisanlage urspriinglich aus einem verdickten Mund- 
epithel, das zuerst an seinem hinteren Ende sich  einstiilpt 
(Rathkesche Tasche). In der Mitte dieses verdickten Epithels 
entstehen die zwei Lateralknospen. Noch spiter entwickeln sich 
zwei Mesenchymwiille zu beiden Seiten der vorderen Epithelplatte. 
welche nun auch diesen vorderen Teil des verdickten Epithels 
abschniiren. So wird der Vorraum ein wirklich primarer Teil 
der Hypophysis, der aber in der Entwicklung zuriickgeblieben 
ist und sich darum erst abschniirt, wenn die Rat hkesche Tasche 
und die Lateralknospen sich schon gebildet haben. Somit wire 
die Anlage der Hypophysis keine dreifache. 

Aus der Gauppschen Arbeit bekommt man den Eindruck, 
dass die Rathkesche Tasche und die Lateralknospen zusammen 
gehoren und gemeinsam in den Vorraum miinden. Aus Abb. 18 
sieht man aber ganz etwas anderes. Es gibt eine deutliche Ein- 
schniirung zwischen der Rathkeschen Tasche und dem vorderen 
Teile der Anlage. Das Lumen der Hypophysis ist hier verengert. 
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somit besteht die Hypophysis aus der Rathkeschen Tasche und 
einem vor dieser Tasche betindlichen Teil der Mundhéhle in den 
die zwei Lateralknospen miinden. Es macht also den Eindruck,. 
dass dieser vordere Komplex zusammengehort und dureh eine 
eigeschniirte stelle von der Rathkeschen Tasche getrennt ist. 
In Abb. 19 habe ich sechs Frontalschnitte dureh die Hypophysen- 
anlage gezeichnet. Bei 1 sieht man den vorderen Teil des Hirn- 
anhanges. Er ist ein verdicktes Mundektoderm, das im Begriftt 
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Sechs Frontalschnitte durch die Hypophysenanlage eines Embryo von 
Chrysemys pieta. (Anat. Inst. Amsterdam. 3 mm Schildliings 
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ist von zwei Mesenchymwillen abgeschniirt zu werden. Bei 2 ist 
der Schnitt ein wenig mehr nach hinten. Hier sieht man ein 
transversales Lumen. bei 3 ist die Ausmiindung der Anlage sichtbar. 
bei 4 (immer weiter nach hinten) sieht man die Lobuli laterales 
und ihr Lumen. Die Hypophysis hat hier mitten ein kreisrundes 
Lumen. Bei 5 durchschneidet man die eingeschniirte stelle der An- 
lage. Bei 6 sieht man den Durchschnitt der Rat hkeschen Tasche. 
Die Anlage hat hier eine gréssere Breite als in 5 und besitzt 
ein transversales Lumen. Diese Abbildung hat uns deutlich die 
anatomischen Verhiltnisse der Reptilienhypophysis gezeigt. 

Wie entwickelt sich die Hypophysis nun weiter? Abb. 20 
zeigt uns ein Rekonstruktionsmodell einer Hypoplyse — eines 
Embryo von Chrysemys pieta (4 sSchildlinge). Hier sieht 


J ~ 
a 


9° 
23 


Vergleichende Ontogenie der Hypophysis. 
man an erster Stelle, dass der Hirnanhang fast vollig abge- 
schniirt ist und nur noch dureh einen Gang mit engem Lumen 
mit der Mundhohle kommuniziert. Wieder moéchte ich darauf 
hinweisen, dass die Rathkesche Tasehe ihre urspriingliche Aus- 
verloren hat und nun erst sekundair., durch 
Vermittlung des vorderen Hypophysenteils ausmiindet. Auch dieses 
Modell lehrt uns, dass die Hypophyse aus der Ratlkeschen 
Tasche und einem vorderen Teil besteht. welche beide eile 
durch eine Einsehniirung voneinander getrennt sind. Den 
vorderen Teil moéchte ich wieder in zwei Teilen unterscheiden, 
in einen Vorranin und einen Mittelraum. Aur der Grenze dieser 
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Es fallt aber auch auf, dass die Rathkesche Tasche sich 
abgeschniirt und so einen kandalen Teil der Hypophyse gebildet 
hat. der mit dem zurzeit schon gut entwickelten Processus infun- 
dibuli in sehr innigen Kontakt kommt. An der Grenze zwischen 
der Rathkesehen Tasche und dem vorderen Hypophysenteil ist 
das Lumen verengert. Auch das Lumen der Rat hk eschen Tasche 
ist eingesechniirt, wie auch die Tasche selbst. 

Studieren wir nun die Verhaltnisse bei alteren Embrvonen, 
so sehen wir, dass im Vorraum und in den Lateralknospen zuerst 
die Bildung von Driisengewebe anfaingt. Die Lateralknospen 
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Rekonstruktion der Hypophysenanlage eines Embryo von Chrysemys 
picta. (Anat. Inst. Amsterdam. 5 mm Schildlinge.) Von links. 
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wachsen zum Hirnboden empor und zerfallen Zellgruppen. 
welche gerade unter oder in dem Gewebe der Hirnhiute dann 
zu tinden sind. Der Vorraum liegt gegen den Hirnboden. Die 
ganze Anlage besitzt nun eine Kriimmung ihrer Liangsachse. so 
dass schliesslich der meist kaudale Teil wieder dem Hirnboden 
in ecasu dem Infundibulum) anliegt. Dieser kaudale Teil ist 
dureh eine Einschniirung von der iibrigen Rathkeschen Tasche 
getrennt. 

Wir sehen also neben grosser Ubereinstimmung doch aneh 
viele Differenzen mit den Angaben von Gaupp. Wir miissen 
nach meiner Meinung den Vorraum als einen sich selbstindig 
abschniirenden Teil betrachten und miissen einen scharfen Unter- 
schied machen zwischen Rathkescher Tasche und yvorderem Teil 
der Hypophysenanlage, zu welchem Teil ich auch die Lateral- 
knospen rechnen méchte. Auch glaube ich, dass die Verhiltnisse 
zwischen RathkKeseher Tasche und Infundibulum yon Gaupp 
auf andere Weise gesehen wurden als von mir. Die Absehniirung 
eines kaudalen Teils der Rathkeschen Tasche beschreibt er 
jedenfalls nicht. 

Die beschriebenen Verschiedenheiten beruhen nieht darautf. 
dass Gaupp Lacerta und ich Chrysemys untersuchte, denn auch 
fiir Lacerta, deren Hypophysenentwicklung ich ebenfalls unter- 
suchte, gilt das fiir Chrysemys Gesagte. 

Ich méehte noch auf etwas hinweisen, das in Abb. 22. zu 
sehen ist. Man sieht hier, wie der Vorraum und die Rathkesche 
Tasche dem Hirnboden anliegen und wie die Rathkesche Tasche 
einen Ausliufer nach vorn aussendet. Wenn dieser Ausliufer nun 
weiterwiichst, kann es sehliesslich den Eindruck machen, als ob 
die Rathkesche Tasche nach vorn umgeschlagen sei, dem Hirn- 
boden entlang, wie Gaupp es auch zeichnet. 

Endlich méchte ich noch mitteilen, was ich bei anderen, 
mir zur Verfiigung stehenden Reptilienembryonen gefunden habe. 
Ich war nicht imstande, aufeinander folgende Stadien dieser Tiere 
zu untersuchen, was aber auch wahrscheinlich nicht nétig war, 
da ich bei diesen Bilder sah, welehe ganz mit denen von Chrysemys 
iibereinstimmen. 

Bei Crocodillus porosus (Anat. Labor. Amsterdam, Serie A, 
und D) (10-15 mm Kopflinge) fand ich einen Hirnanhang, 
der aus zwei Teilen bestand, einem vorderen und einem hinteren, 
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welche durch einen eingeschniirten Teil verbunden waren. Im 
eingeschniirten Teil war das Lumen sehr eng. Auf der Grenze 
zwischen dem vorderen und eingeschniirten Teil befanden sich die 
zwei Lateralknospen, welehe yon der ventralen Flache der Hypo- 
phyvse entsprangen und als solide Zellstrange emporwuehsen und 
dabei ein wenig nach hinten geriehtet waren, so dass sie seitlich 
vom Processus intundibuli endeten. Der hintere Teil war sehr 
innig verwachsen mit dem Processus infundibuli. vorderen 
Teil gab es schon Driisensehlinche. Bei Cyelodus Boddaerti fand 
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Medianer Sagittalschnitt durch die Hypophysenanlage von Lacerta 
muralis (Zool. Mus. Utrecht, Serie 95 —103, 99. 1V.8 4,5 mm.) Vergr. 235:1. 
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ich ganz ihnliche Verhiltnisse (Anat. Labor. Amsterdam, Serie A, 
> und ©). Teh sah hier nur noch ein Lumen im hinteren Teil. 
Die Lateralknospen waren auch wieder sehr deutlich nach oben 
und hinten gerichtet und lagen zu beiden Seiten des Processus 
infundibull. 

Mabuya zeigte auch eine vollkommene Ubereinstimmune. 
Die Lateralknospen hatten hier schon Zellmassen in den Hirn- 
hauten gebildet. 

Auf Grund der bei diesen Tieren gefundenen Verhiiltnisse 
glaube ich, dass ihre Hypophysenentwicklung yon der bei Chiry- 
semys bestehenden nicht sehr verschieden sein wird. 

Ich méchte nun die Entwicklung des Hirnanhanges bei den 
Vog@eln beschreiben. 

Rossi (le. 6) hat bei Hiithnerembryonen ihnliches gefunden 
wie Gaupp bei den Reptilien. Die Anlage sollte nach Rossi 
aus einer Mittelknospe und zwei Lateralknospen bestehen, welche 
alle ein Lumen besitzen und durch einen gemeinsamen Gang in 
den Mund miinden. Die Seitenknospen wiiren von sekundirem 
Ursprung. Sie sollten sich erst nach der Anlage der Mittel- 
knospe entwickeln, also etwas spiiter als bei den Reptilien. 

Tilney (le. 20) hat bei Hithnerembryonen wahrscheinlich 
auch die Seitenknospen gesehen, aber als solide Epithelstringe : 
.Near the cephalic pole of the body of the pituitary anlage two 
sprouts are given off, one on either side.” Diese Sprouts” 
sollten verwachsen und eine Zellmasse bilden, die dem Tuber 
cinereum des Hirnbodens anliegt. Darum hat er sie .tuberal 
processes* genannt und fiir Homologa der bei Katzenembryonen 
von ihm beschriebenen .tuberal processes“ gehalten. 

Ich habe nun gesehen, dass vor der Ausmiindungsdffnung 
der Rathkeschen Tasche auch bei Aves das Epithel der Mund- 
decke verdickt war. Dieses verdickte Epithel liegt direkt an 
der Hirnwand (Gallus. Serie XL. 1X, LI ete. Anat. Labor. Amster- 
dam). Es bilden sich nun zwei Wille, welche dieses verdickte 
Epithel abschniiren, unabhangig vom Abschniirungsprozess der 
Rathkeschen Tasche. Dieser letzte Prozess verliuft von hinten 
nach vorn; die Abschniirung des verdickten Epithels von vorn 
nach hinten (Gallus embryo von ungefihr 3 mal 24 Stunden. 
serie IX und LI. Anatom. Labor. Amsterdam). In einer Serie 
sagittaler Schnitte durch einen Embryo von Gallus von 3 Tagen 
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(Zentralinstitut fiir Hirnforschung. Amsterdam) sah ich einen 
interessanten paramedianen Schnitt, welehen ich in Abb. 23 
wiedergebe. 
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Fig. 23. 
Paramedianer Sagittalschnitt durch die Hypophysenanlage eines Hiihner- 
embryo am dritten Bebriitungstage. (Zentr. Inst. f. Hirntorschung, Amsterdam. 
Gallus III. 1.20) Vergr. 82.5: 1, 


Hier ist einer der Walle, welehe das verdickte Epithel ab- 
schniiren, angeschnitten und es ist nun deutlich, dass vor der 
Rathkesechen Tasehe sich ein Teil der Mundhoéhle betindet. der 
in die Hypophysenanlage aufgenommen wird. Die urspriingliche 
Ausmiindungséfinung der Rathkeschen Tasche ist verengert. 
Die Tasche miindet nun erst sekundir in die Mundhdéhle. 

Deutlich sieht man, dass es hier auch. gerade wie bei den 
Reptilien, einen Vorraum gibt (ef. Abb. 18). Erst bei einem 
Embryo von 5 mal 24 h (Serie NT, Anat. Labor. Amsterdam) waren 
zwei Verdickungen an dem vyvorderen Hypophysenteil zu sehen. 
Die Hypophysis war bei diesem Embryo noch nicht abgescliniirt. 
Bei alteren Embrvonen (serie XIV, Anat. Labor. Amsterdam. 
Kk VI, Zentr. Inst. f. Hirnf. Amsterdam, Gallus von 5 und 6 Tagen, 
Kollektion Bok) fand ich regelmissig, dass die Hypophysis aus 
einem hinteren, mit dem Processus infundibuli eng verwachsenen 
Teile bestand und aus einem vorderen. Zwischen diesen Teilen 
befand sich ein eingescliniirter Teil. Auf der Grenze zwischen 
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vorderem Teil und eingeschniirtem Teil war die Hypophysis ab- 
geschniirt worden: hier inserierten nimlich die Uberreste des 
Hypophysenganges. An dieser Stelle entspringen auch die zwei 
lateralen Knospen (bisweilen mit einem Lumen versehen), welche 
nach oben und hinten wachsen. lm vorderen Teil der Hypophyse 
fangt die Bildung des Driisengewebes an. Die Lateralknospen 
wachsen zum Hirnboden empor und zerfallen in Zellgruppen, 
welche im Hirnhautgewebe eingebettet sind. In der Rathke- 
schen Tasche bleibt das Lumen der Anlage am lingsten erhalten. 
Auch zeigt die Hypophysis von Gallus die in Abb. 22 fiir Lacerta 
gezeichnete Kriimmung. 

Es wird also ersichtlich sein, dass die Hypophysen bei Végeln 
und Reptilien sich auf ganz gleicher Weise entwickeln; dass aber 
die Lateralknospen sich bei Végeln erst spiter bilden als bei 
Reptilien. 


Vergleichung der Entwicklung bei den Mammalia 
mit der bei den Sauropsida. 


Die grosse Ahnlichkeit der von mir beschriebenen Entwick- 
lungsvorginge bei den zwei Abteilungen der Amnioten wird 
zweifelsohne schon aufgefallen sein. Ich méchte aber auf die 
am meisten hervorragenden Punkte noch hinweisen. 

Bei den Sauropsiden und bei den Saugetieren betindet sich 
vor der Ausmiindung der Rathkeschen Tasche ein verdicktes 
Mundepithel. Diese verdickte Epithelplatte wird bei beiden 
Gruppen durch zwei seitliche Mesenchymwille vom Mundepithel 
abgeschniirt und in die Anlage der Hypophysis aufgenommen. 
Die beiden Teile der Hypophysis sind nun durch einen ein- 
geschniirten Teil getrennt. Bei allen Amnioten befindet sich eine 
Lumenverengerung zwischen der Rathkeschen Tasche und dem 
vorderen Teil der Anlage. Die Ausmiindungsétinung der Rathke- 
schen Tasche miindet zuerst in die Mundhéhle, nachher wird eine 
sekundire Ausmiindungséffnung gebildet auf der Grenze zwischen 
dem yorderen und dem eingeschniirten Teil der Anlage. Auf 
dieser Grenze entstehen auch zwei laterale Teile des Hirnanhanges. 
Im vorderen Teil und den beiden lateralen Teilen fangt zuerst 
die Bildung yon Driisengewebe an. 

Bei den Reptilien sahen wir schon eine Krimmung des 
vorderen Teiles nach oben und wir haben gesagt, dass die Lateral- 
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knospen nach oben und hinten gerichtet waren. Diese Lateral- 
knospen zertielen in Zellmassen, die in den Hirnhauten aufgefunden 
wurden. Ber den Mammalia nun sieht man ebenfalls eine starke 
Kriimmung des vorderen Teiles nach oben. wahrend die Cornua 
des Lobulus bifureatus nach hinten und oben gerichtet sind und 
schliesslich auch in Zellmassen sich auflésen, welche im Hiruhaut- 
gewebe eingebettet sind. 

Ich meine also das Reeht zu haben. die Anlage des Hirn- 
anhanges bei allen Amnioten als eine ganz gleiche zu betrachten. 

Nur im Entwicklungsgrade gibt es Unterschiede. So besitzen 
die Lateralknospen der Reptilien ein Lumen bei ihrer ersten 
Bildung. wihrend die Hypophysenteile, welehe ich bei Singetieren 
Lobuli laterales nannte, in den meisten Fallen kompakte Zell- 
stringe sind. Der ganze vordere Komplex ist bei den Siuge- 
tieren weniger stark entwickelt als bei den Sauropsiden: dadureh 
ist der Anteil der Rathkeschen Tasche relativ viel grosser. 

Auch scheinen die Lobuli laterales (mit welechem Namen ich 
nun weiter auch die Lateralknospen benennen miochte) bei den 
Keptilien spiter zn verschwinden, wahrend sie bei vielen Siuge- 
tieren noch als Zellgruppen im Hirnhautgewebe iibrig sind. 

Wir haben auch schon gesehen, dass bei den Voégeln die 
Lobuli laterales sich spiter entwickeln als bei den Reptilien: bei 
den héheren Siugetieren entwickeln sie sich noch spiter, namlich 
wenn die Hypophysis schon abgeschniirt worden ist. 

Bei den Singetieren ist der vordere Teil (Vorraum der 
Reptilia) sehr schwach entwickelt. Der Mittelraum wird zum Stiel 
des Gabellappens, wihrend der kleine Vorraum auch in Zell- 
grappen im Duragewebe zertallt. bei den Reptilien bildet der 
Vorraum einen grossen Teil des Hypophysenkérpers, und nur die 
Lobuli laterales zerfallen in Zellmassen. Vorraum und Lobuli 
laterales der Reptilienhypophyse liegen also bei den saugetieren 
im Hvypophysengewebe der Hirnhinte vor. Zweifelsohne haben 
wir in Vorraum und Lateralknospen eine Bildung zu sehen, die 
bei den Saugetieren rudimentir geworden ist. Die Entwicklung 
bei den héheren Sdugetieren zeigt auch deutlich, dass bei diesen 
Tieren der Komplex noch mehr rudimentir ist, als z. B. bei den 
Nagetieren. 

Ieh glaube also, dass durch das oben Gesagte die Bedeutung 
des Lobulus bifureatus kiar geworden ist. Wir stehen nun aber 
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vor neuen Fragen, namliech: Was ist urspriinglich die Bedeutung 
des Vorraumes usw. gewesen? und: Gibt es bei den Anamniern 
auch vielleicht Erscheinungen, welche imstande sind, die Hypo- 
physenentwicklung der Amnioten in ein klares Licht zu setzen ? 
Ich habe dazu die Ontogenie der Hypophyse der Anamnier unter- 
sucht, konnte aber leider von Amphibien und Teleostiern nicht 
das gewiinschte Material bekommen und habe darum zuerst die 
bei den Selachiern studiert, 


Uber die Entwicklung der Hypophysis 
bei den Selachiern. 


Balfour’) und Rabl-Riiekhard*) haben gesehen. dass 
die Selachierhypophyse aus zwei Teilen zusammengesetzt 
nimlich aus einem Teil, der direkt dem Hirnboden anlag und 
einem davon abgesehniirten, in der Sattelgrube liegenden Teil. 

Haller®) bestitigt diesen Befund. Nach Haller ent- 
wickelt sich die Hypophyse erst spit bei den Selachiern, namlich 
nach Durehbruch der Membrana bueeopharvagea. Dies war auch 
schon von Hoffmann*) beschrieben. Bei der weiteren Ent- 
wicklung beobachtete Haller eine eigentiimliche Erscheinung. 
Er sehreibt: 20 mm langen Mustelusembrvonen riiekt non 
das abgesehniirte. urspriinglich untere Ende der Hypophysenanlage 
nach vorn dem Chiasma zu. Das vorderste Ende der Hypophysen- 
anlage ist jedoch nicht die abgesehniirte Stelle. denn wiahrend die 
Absehniirung statttindet. wichst die vordere Wand der Hypophyse 
sackformig nach vorn, wodureh die abgeschniirte Stelle an die 
untere Wand des Hypophysensackes ganz nach vorn zu liegen 
kommt.” Bei etwas Alteren Embrvonen sah er nun. wie sich 
ventral an dem hinteren Ende der Anlage eine Ausstiilpung ent- 


' F. M. Balfour: A Monograph on the Development of Elasmo- 


branch Fishes. London 1878S. 
Rabl-Riiekhard: Das gegenseitige Verhiiltnis der Chorda, 


Hypophysis und des mittleren Schiidelbalkens bei Haifischembryonen nebst 
Bemerkungen iiber die Deutung der einzelnen Teile des Fischgehirns. Morph. 
Jahrb... Bd. VI, 8. 536-570, 1880. 

5) Bela Haller: Untersuchungen iiber die Hypophyse und die 
Infundibularorgane. Morph. Jahrb., Bd. XXV, 8. 31—115, 1898. 
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wickelt, welche die Anlage des ,unteren Hypophysensackes* ist. 
Dieser untere Hypophysensack ist wahrscheinlich der im Tiirken- 
sattel liegende Teil der Hypophyse, der schon von Balfour 
(le. 23) und Rabl-Riickhard (1. ec. 24) gesehen wurde. Auch 
hat Miiller') diesen Teil schon beschrieben. Miiller fand 
iiberdies einen langen Ausliufer der Hypophyse, der zum Chiasma 
nery. opt. gerichtet war. Diesen Ausliufer haben spater Salzer 
(l.e. 11) und Haller (Le. 13) fiir das Homologon des vorderen 
Fortsatzes der Siugerhypophyse gehalten. 

Bei Selachiern beschreibt nun Haller (lc. 25) diesen Aus- 
liufer auch. Er geht hervor aus dem urspriinglich unteren Ende 
der Hypophysis, das nach vorn dem Chiasma zu riickt. Das 
kraniale Ende des Ausliufers sollte verdickt sein und wird yon 
Haller Hypophysenknopf genannt. Die Hypophyse besteht somit 
nach Haller aus dem oberen Hypophysensack und dem unteren. 
Am oberen Hypophysensack unterscheidet er den vorderen Aus- 
liufer mit der knopfférmigen Anschwellung und mit dem Hypo- 
physenkopf, d.h. demjenigen Teile des oberen Sackes, der sich 
am hinteren Ende dem Processus infundibuli anschmiegt. Das 
ventrale Sackchen sollte nach Haller einen Auslaufer nach vorn 
besitzen (bei Mustelus). 

Eine ausfiihrliche Arbeit tiber die Selachierhypophyse ver- 
danken wir Sterzi.*) Dieser Forscher beschreibt uns, wie die 
Rathkesche Tasche, die erst nach hinten und oben gerichtet ist, 
immer mehr in eine horizontale Fliche zu liegen kommt, so, dass 
die urspriingliche Vorderwand nun zur dorsalen Wand wird. 
Unterdessen bildet sich an der Abschniirungsstelle ein vorderes 
Divertikel. wie es auch Haller schon beschrieb (siehe oben Lc. 25). 
Sterzi schreibt: .Inoltre, subito al davanti della sboeco della 
tasca del Rathke, sembra che da essa origini un diverticolo 
rostrale, che fu osservato da quasi tutti gli Autori.* 

Er meint aber, dass dieses Divertikel entsteht durch die 
Bildung eines Mesenchymwalles vor der Ausmiindung der Rathke- 


') W. Miiller: Uber die Entwicklung und Bau der Hypophyse und 
des Processus infundibuli cerebri. Jenaische Zeitschr. t. Naturw., Bd. 6. 
Heft 3, 1871. 
(iiuseppe Sterzi: Il sistema nervoso centrale dei Vertebrati. 
Volume secondo: Pesci. Libro I: Selaci, Parte II: Sviluppo, 1912, p. 1148. 
Sviluppo della ipofisi. 
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schen Tasche. welcher nun den yor dieser Ausmiindung liegenden 
Teil der Mundhéhle absehniirt und der Hypophysenanlage zufiigt. 
Diese Meinung steht also der Hallerschen gegeniiber, nach 
welcher der untere Teil der Hypophysenanlage nach vorn aus- 
witchst und so das vordere Divertikel bildet. Sterzi macht 
darauf aufmerksam, dass die Rathkesche Tasche nun nicht 
mehr direkt in die Mundhéhle ausmiindet, sondern in einen Raum, 
in den auch das vordere Divertikel miindet. Die Anlage hat also 
eine sekundire Ausmiindungsdffnung bekommen. Diese Offnung 
reduziert sich bald und die Hypophysis wird abgesehniirt. Durch 
einen soliden Zellstrang bleibt sie dann noch eine Zeitlang mit 
dem Mundepithel in Verbindung. 

Rossi') und Gentes?) haben nun schon zwei Lobuli late- 
rales bei der Selachierhypophyse beschrieben. Sterzi schreibt: 
.... infine dai margini laterali della tasea del Rathke originano 
due prolungamenti digitiformi, schiacciati dall’ alto al basso.* 
Diese Lobuli laterales miinden in einen ventralen Teil der 
Hypophyse, der sich nun vom iibrigen Hirnanhang absehniirt. 
tossi (lc. 29) und auch Gentes (Ll. ¢. 30) haben diese Beob- 
achtung schon gemacht, und wir haben gesehen, wie dieser ventrale 
Teil der Hypophyse auch schon von Miiller. Balfour, Rabl- 
Riickhard und Haller gesehen worden ist. Sterzi beschreibt 
nun die Bildung des ventralen Teiles folgenderweise: Durch eine 
zirkulire Grube, welche rostralwirts und kanudalwarts wenig, aber 
lateralwarts sehr stark ausgeprigt ist, und welche in die Hypo- 
physenhéhle hervorragt, wird der Hirnanhang in zwei Teile ge- 
schniirt, den unteren kleineren und den oberen grésseren. Yom 
unteren Teil entspringen die lateralen Lobuli. Schliesslich hingen 
oberer und unterer Teil nur noch dureh einen soliden Epithel- 
strang zusammen: ihre Lumina kommunizieren dann nicht mehr. 
Sterzi unterscheidet nun den oberen Teil, der sich den Hirn- 
hauten anschmiegt, als Porzione perimeningea und den unteren 
Teil, der sich in die Sella turcica lagert, als Porzione endocranica. 
Der sich zwischen diesen Portionen betindliche Epithelstrang wird 


') U. Rossi: Sepra i lobi laterali della ipotisi. Parte 1: Pesci (Selaci) 
Arch. ital. di Anat. e di Embriol., Vol. I, 1902. 

*) L. Gentes: Les lobes latéraux de lhypophyse de Torpedo marmo- 
rata Risso. Comptes rendus des Séances de la Société de Biologie, Paris, 
Tome 64, No. 21, p. 1072—1073, 1908. 

Archiv f. mikr. Anat. Bd. 86. Abt. I. 16 
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von ihm VPeduneulo interipotisario genannt. Die Porzione endo- 
cranica ist also dem Hallerschen .unteren Hvypophysensack. 
die Porzione perimeningea dem ,oberen Hypophysensack” homolog. 

Haller (le. 25) und Rossi (1. ¢. 29) meinten, dass der 
ventrale Teil eine sekundire Ausbuchtung des dorsalen Teils sei. 
Gentes (1 ¢ 30) sagt aber, dass die zwei Teile (welehe er sae 
superieur und sac inférieur nennt) .Wont pas apparu suecessive- 
ment et ne sont pas dérivés lun de Vautre. Hs représentent deux 
portions, Pune dorsale, Pautre ventrale, de la cavite de la vésicule 
hvpophysaire qui était primitivement indivisc, mais s’est 
ultérieurement séparée en deux poches superposces.” 

Schliesslich scheint es noch fraglich zu sein. wo der Hypo- 
phvsengang inseriert. Gentes (30) meint, dass bei Torpedo 
dieser Strang. der nur zeitlich die Hypophyse mit dem Mund- 
epithel verbindet, an der Portio endocranica inseriert. Sterzi 
(28) dagegen fand immer bei allen Selachiern und somit auch 
bei Torpedo die Insertion an der  faecia ventrale dell’ abbozzo 
della porzione perimeningea*. Stendell (le. 19) hat aber den 
Strang wieder vom ventralen Sackehen ausgelend gesehen. Nicht 
selten*, schreibt er, steht dasselbe (d. li. das ventrale Sackchen) 
durch einen bindegewebig erscheinenden Strang ventralwirts mit 
der Mundbueht in Verbindung. Dieser Strang erfiillt den Rest 
des urspriinglichen Ganges der Rathkesehen Tasche~. 

Betrefts der portio perimeningea mochte ich noch erwihnen, 
dass sie eine dreieckige Form hat. Die Spitze liegt beim Chiasmia. 
Die Basis ist nach hinten gerichtet und besitzt drei Ausbueh- 
tungen (zwei Diverticoli laterali und ein diverticolo dorsale nach 
sterzi). In der Mitte der ventralen Wand sollte sich rostral 
vom Peduneulo interipofisario ein medianer Kamm betinden, der 
zwei sogenannte Estroflessioni laterali bildet. Nach Gentes (30) 
ist die dorsale Wand der Portio perimeningea glatt und zeigt 
die ventrale Wand eine Anzahl hohler Ausliufer (,il a pousse 
un certain nombre d’évaginations qui sont creuses d’emblée*). 
Sterzi (28) hat sie bei keinem der Selachier finden konnen. 
Dagegen haben Stendell (19) und Edinger!) (31) sie wohl 


gesehen. 


') L. Edinger. Untersuchungen iiber die vergleichende Anatomie 
des Gehirns. 2%. Das Zwischenhirn. 1. Teil. Frankfurt a. M. 1892. 
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Nun noch etwas tiber das ventrale Sackehen. Rossi (29) 
und Gentes (30) haben schon darauf hingewiesen, dass bei der 
Bildung der Hypophysis endocranica die Lobuli laterales in diesen 
Teil des Hirnanhanges ausmiinden. Sie haben die Lobuli laterales 
den Lateralknospen von Gaupp (2) homologisiert. Sterzi hat 
die Lobuli laterales auch als lange Auslinufer der Portio endo- 
craniea gesehen und hat sie dann .saechi ipofisari ventrali* genannt. 
Rossi glaubt. dass die Portio endoeranica bei ilteren Embryonen 
atrophiert, aber Gentes und Sterzi stellen dies in Abrede. 

Durch die grosse Freundlichkeit des Herrn Prof. A. J. Po van 
de Broek, der uns einige sehr schon fixierte Selachierembryonen 
iiberlassen hat, wodureh die Sammlung des hiesigen Instituts fiir 
die erste Orientierung geniigendes Material bekam und durch die 
grosse (rastfreundschaft. die mir Herr Prof. Hubrecht bewiesen 
hat, wodurech es mir mdéglich war, ,Institut international 
d’Embryologie* meine Studien iiber die Selachierhypophyse zu 
vervollstandigen, bin ich imstande gewesen, die oben genannten 
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Fig. 24. 

Medianer Sagittalschnitt durch die Hypophysenanlage eines Embryo von 
Torpedo marmorata. (Institut international d’Embryologie. Serie 
644—649. 8 mm.) 647.1. 7. Vergr. 55:1. 
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Fig. 25 
Medianer Sagittalschnitt durch die Hypophysenanlage eines Embryo von 
Torpedo marmorata. (Inst. intern, d’Embr., Serie 199-204. 12 mm.) 
201. 1.12. Vergr. 55:1. 
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Fig. 26. 
Paramedianer Sagittalschnitt durch die Hypophysenanlage emes Embryo von 
Torpedo marmorata. (Inst. intern. dEmbr., Serie 838—845. 15 mm.) 
840. 1.7. Vergr. 55:1. 
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Literaturangaben zu kontrollieren. Diesen beiden Herren sage 
ich dafiir meinen herzlichen Dank. — Da so viele Autoren die 
Hypophysis von Torpedo beschreiben, habe ich dieses Tier eben- 
falls als Objekt meiner Nachforschungen gewiihlt. 

Bei Torpedo marmorata entwickelt sich die erste Anlage der 
Hypophysis nach Durehbruch der Rachenhaut. Man sieht dann 
eine Einstiilpung des Mundektoderms, das aut eine gréssere 
strecke verdickt ist, und zumal da, wo es direkt am Hirnboden 
liegt. Es liegt also vor der Ausmiindungséffnung dieser Ein- 
stiilpung, die wir Rathkesche Tasche nennen kénnen, noch eine 
verdickte Stelle des Mundepithels (Abb. 24). Dieses verdiekte 
Epithel haben schon viele Autoren gesehen. So bildet z. B. Haller 
(le. 25) es bei einem Embryo von Mustelus laevis von 22 mm 
in Abb. 10 seiner Arbeit ab. Vergleichen wir nun Abb. 24 mit 
Abb. 25, so fallt uns in Abb. 25 eine Stelle der Hinterwand der 
Rathkeschen Tasche auf, wo das Epithel viel niedriger ist. 
Wir sehen weiter, dass das verdickte Epithel vor der Ausmiindungs- 
Offnung (in Abb. 25) ziemlich scharf begrenzt ist und schon nicht 
mehr yor der Ausmiindungsstelle liegt, sondern géinzlich in die 
Anlage aufgenommen ist. Wir kénnen uns diese Tatsachen sehr 
ungezwungen erkliren durch die Annahme, dass der Mesenchym- 
wall. der hinter der Rathkeschen Tasche liegt. nach vorn aus- 
wiehst, und dass so die urspriingliche Ausmiindungséfinung immer 
tiefer in die Hypophysisanlage zu liegen kommt, wihrend das 
vordere verdickte Epithel immer mehr in die Anlage  auf- 
genommen wird. 

Durch die Vergleichung der beiden Abbildungen ist es mir 
sehr wahrscheinlich geworden, dass die urspriingliche Ausmiindungs- 
Offnung der Rathkeschen Tasche nun da zu finden ist, wo das 
Epithel der hinteren Hypophysenwand anfingt niedriger zu werden. 
Das Niedrigerwerden ist keine zufillige Erscheinung. Man findet 
es konstant. Ist meine Auffassung richtig, so besteht die Hypo- 
physis der Abb. 25 aus der Rathkeschen Tasche und einem 
vorderen Teil, der erst sekundir in die Anlage aufgenommen ist. 
Die Rathkesche Tasche hat also ihre direkte Ausmiindung ver- 
loren und miindet nun in einen Raum, der von der Mundhdéhle 
abgeschniirt ist. Bei einem etwas ilteren Embryo findet man 
eine sehr starke Einsehniirung der Hypophysenanlage und bei 
Betrachtung paramedianer Schnitte (Abb. 26) scheint es mir, dass 
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dass diese Einschniirung da liegt, wo wir in Abb. 25 die primire 
Ausmiindung der Rathkeschen Tasche angenommen haben. Diese 
Kinschniirung sollte also zwischen der Rathkeschen Tasche und 
dem vorderen Teil des Hirnanhanges liegen. 


Massiver 
pypophysengang 


Mundepithel 


Fig. 27. 
Medianer Sagittalschnitt durch die Hypophysenanlage eines Embryo von 
Torpedo marmorata, (Inst. intern. d’Embr., Serie 823—837, 19 mm.) 
Vergr. 55:1. 


Betrachten wir die Verhaltnisse, welche in Abb, 27 gezeichnet 
worden sind, so sieht man zuerst, dass die Hypophyse sich fast 
vollig abgeschniirt hat und nur noch durch einen soliden Epithel- 
strang mit dem Mundepithel zusammenhingt. Weiter fallt es aut, 
dass durch eine sehr starke Einsehniirung des Hypophysenlumens 
die ganze Anlage in einen kleinen hinteren Teil und in einen 
vrésseren yorderen Teil geteilt ist. Auf Quersehnitten habe ich 
gesehen, dass das vordere verdickte Epithel von zwei seitlichen 
Mesenchymwillen begrenzt wird, welche durch ihr Zusammen- 
wachsen dieses Epithel von vorn aus absehniiren. In Abb. 27 
sehen wir nun auch, wie die Rathkesche Tasche durch den 
hinter ihr liegenden Mesenchymwall abgesehniirt worden = ist, 
wihrend ein sehr Kleines vorderes Divertikel von einem kleinen 
vorderen Wall abgeschniirt worden ist. Der hintere Wall ist 
sehr stark entwickelt, wenn man die Abb. 25 und 27 vergleicht: 
der vordere Wall ist nur sehr klein. 
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Ieh kann also vollig der Meinung Sterzis beistimmen, dass 
das vordere Divertikel nicht der nach vorn wachsende untere Teil 
der Hypophysentasche ist, wie Haller meint, sondern ein Teil. 
der sich selbstindig absehniirt. 

Ich méehte nun in diesem Stadium drei Teile der Hypo- 
physe unterscheiden: nimlich einen sehr kleinen hinteren Teil als 
Rathkesche Tasche, einen kleinen vorderen Teil als Vorraum 
und einen grossen Teil zwischen diesen beiden als Mittelraum. 
Auf Grund der oben schon erwihnten Griinde glaube ich. dass an 
der Stelle der Verengerung des Lumens die primare Ausmiindung der 
Hypophyse zu finden ist. und dass der hinter dieser Verengerung 
liegende Teil die Rathkeseche Tasche sei, wihrend ich alles. 
was sich nun sekundir der Rathkeschen Tasche zufiigt, nicht 
mehr als Rathkesche Tasche beschreiben will. Der Unterschied 
zwischen Vorraum und Mittelraum ist meines Erachtens auch sehr 
wohl berechtigt, da der Vorraum ein Teil ist, der sich selbstandig 
absehniirt. wihrend der Mittelraum ein Teil der Mundhohle ist, 
der bei der Absehniirung der Rathkeschen Tasche vom selben 
Mesenchymwall wie diese Tasche vom Mundepithel gelist wird. 
Die ganze Hypophysenanlage schniirt sich also von hinten her und | 
zugleich auch von vorn her ab. Wo diese beiden Abschniirungs- 
wille zusammenkommen, bildet sich der Epithelstrang. Es ist 
also klar, dass die Insertionsstelle dieses Stranges die Grenze 
zwischen Vorraum und Mittelraum angibt. 

Die Hypophyse, welche in Abb. 27 gezeichnet worden ist, be- 
sass nun auch schon zwei Lobuli laterales, welche ventral in den 
Mittelraum ausmiinden. Diesen Lobuli laterales liegt unten ein 
Dlutgefiss an. Das in Abb. 24 und folgenden gezeichnete Gefiiss 
gibt namlich zwei fast horizontal verlaufende Aste ab, welche 
der Unterwand der Lobuli laterales anliegen. Ja, die Lobuli 
laterales erscheinen oft fast halbmondférmig dadurech, dass das 
Gefiss gegen die Hinterwand wie in einer Rinne liegt. 

Der Embryo, dessen Hirnanhang in Abb. 28 abgebildet ist, 
war nur | mm langer als der vorige. Doch zeigen die Hypo- 
physen einen recht deutlichen Unterschied. 

Die Hypophyse der Abb. 28 steht nicht mehr mit dem Mund- 
epithel in Verbindung. Die Einsehniirung zwischen Rathkescher 
Tasche und Mittelraum ist sehr stark prononziert. Das Merk- 
wiirdige dieser Hypophyse aber ist die Bildung des ventralen 
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Fig. 2s. 

Medianer Sagittalschnitt durch die Hypophysenanlage eines Embryo von 

Torpedo marmorata (Inst. intern. d’Embr., Serie 990—1001. 20 mm.) 
996. 1.8. Vergr. 55:1. 
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Fig. 29. 
Medianer (A) und paramedianer (B) Sagittalschnitt durch die Hypophysen- 
anlage eines Embryo von Torpedo marmorata (Inst. intern. d’Embr.. 
Serie 920—961. 36 mm.) Vergr. 55:1. 949, IT. 5 (A) und 950, TL. 5 (B). 
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Hypophysensiickchens. Wir sehen, dass gerade vor der Insertions- 
stelle des Epithelstranges diese Einschniirung angefangen hat. 
Die Einschniirung verliuft zirkulir wm die Hypophyse und es 
ist wichtig, darauf hinzuweisen, dass sie nur im Mittelraum vor 
sich geht. Es wird somit ein yentraler Teil des Mittelraumes 
langsam abgeschniirt. 

Es ist somit auch erklart, warum Gentes und Stendell 
den Epithelstrang vom ventralen Teil ausgehend beschrieben, 
wihrend Sterzi behauptet, dass er von der ventralen Flache 
des Vorraumes ausgeht. Die Abb. 27 und 28 machen diese Tat- 
sache vollkommen klar. 

Urspriinglich doch inseriert der Strang an der ventralen 
Fliche des vorderen Hypophysenteils: da sich nun aber eine 
zirkulire Einschniirung im Mittelraum entwickelt. welche vor 
der Insertionsstelle verliuft, wird somit auch die Insertionsstelle 
abgeschniirt und betindet sich dann am abgeschniirten ventralen 
Teil der Hypophyse. Dieses letzte Bild wird man aber nur dann 
sehen, wenn der Strang lange persistiert und die Einschniirung 
schon friih  stattfindet. Nach diesem  Einschniirungsprozess 
des Mittelraumes miinden die Lobuli laterales in den ven- 
tralen Teil, 

Bei alteren Torpedoembryonen findet man wieder deutlich 
abgegrenzt einen Vorraum, Mittelraum und die RKathkesche 
Tasche (siehe Abb. 29). Die Rathkesche Tasche liegt einer 
Aussackung des Hirnbodens angeschmiegt. Der Vorraum ist sehr 
lang geworden und reicht bis zum Chiasma nervy. optic. Der 
Mittelraum zeigt einen dorsalen und einen ventralen Teil, welche 
noch dureh eine offene Kommunikation verbunden sind. Der 
Komplex yon Rathkescher Tasche, dorsalem Teil des Mittel- 
raumes und Vorraum liegt direkt unter den Hirnhiuten. Zwischen 
der Rathkeschen Tasche und dem Mittelraum befindet sich eine 
Einschniirung, ebenso wie zwischen Mittelraum und Vorraum. 
Da das ventrale Hypophysensickchen nun auch durch eine Ein- 
schniirung vom dorsalen Teil des Mittelraumes getrennt ist. wird > 
man in einem paramedianen Sagittalschnitt die Rathkesche 
Tasche, den Vorraum und die dorsale und ventrale Hypophysen- 
siickchen gesondert durchschnitten finden (siehe Abb. 29 B.) Der 
Vorraum treibt nun namentlich an seiner Unterwand eine Zahl 
hohler Sprossen, welehe auch von Gentes, Stendell und 
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Edinger gesehen wurden, aber deren Anwesenheit von Sterzi 
in Abrede gestellt wurde. 

Schliesslich habe ich auch den vorderen Ausliufer des ventralen 
Hypopbysensickehens bei Embryonen von 25 mm gesehen. 

Man denke nun nicht, dass dieser Entwicklungsgang, so, 
wie ich ihn beschrieben, von mir aufgestellt worden ist nur nach der 
Untersuchung der hier genannten Stadien. Ich bin im sStande 
gewesen sehr viele Serien durehzusehen und habe schliesslich 
daraus nur einige fiir die Besprechung gewihlt. Ich glanbe 
denn auch, dass ich vollkommen berechtigt bin, den oben mit- 
geteilten Entwicklungsgang bei Torpedo als den richtigen aufzu- 
fassen. 

Meine Wahrnehmungen bei Torpedo marmorata machen es 
wahrscheinlich, dass die Meinung yon Gentes und Sterzi iiber 
den Wert des ventralen Sickchens die riechtige ist. Ich glaube 
mit ihnen, dass der ventrale Teil des Mittelraums keine sekundar 
entstandene Abschniirung des dorsalen Teils sei, sondern dass 
die beiden Teile zu gleicher Zeit entstehen, durch eine Ein- 
schniirung. die den zuerst einheitlichen Mittelraum in einen dor- 
salen und ventralen Abschnitt zerlegt. Auf die Rathkesche 
Tasche und den Mittelraum méchte ich nun noch = zuriick- 
kommen. 

Im allgemeinen hat man angenommen, dass die Rathkesche 
Tasche sich immer tiefer einstiillpt. Dies ist nach meiner Meinung 
nicht richtig. In Analogie mit dem Zustand der Reptilien glaube 
ich eher, dass die Rathkeseche Tasche, nachdem sie eine ge- 
wisse Ausbildung bekommen hat, sich nur wenig weiter entwickelt. 
Das Tieferwerden der Tasche beruht auf der Aufnahme eines 
Teiles der Mundhdéhle in die Anlage. Eine deutliche Grenze_ ist 
ja auch immer zwischen diesem Teil und der zuvor angelegten 
Rathkeschen Tasche vorhanden. Das Tieferwerden der Rathke- 
schen Tasche beruht namentlich auf dem nach vorn Hervorwachsen 
eines Mesenchymwalles, der hinter die Rathkesche Tasche sich 
entwickelt. Der Teil der Mundhéhle, der nun der Rathkesechen 
Tasche durch die Entwicklung dieses Mesenchymwalles beigetiigt 
wird, ist aber auch wieder seharf zu trennen yom Vorraum., 
der doch selbstandig durch das nach hinten Hervorwachsen eines 
Mesenchymwalles, sei es auch eines viel geringeren Walles, 
entsteht. 
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Diese Betrachtungen haben mich dazu gefiihrt einen Vor- 
raum, Mittelraum und eine Rathkesche Tasche zu unterscheiden. 
Meine Rathkesche Tasche ist also nicht homolog mit der der 
meisten Autoren. 

Namentlich durch das Beobachten des verdickten Epithels, 
das fast immer vernachlissigt worden ist, habe ich meine Meinung 
gebildet, dass das Grdsserwerden der Hypophysentasche die Folge 
des Hervorwachisens des hinteren Mesenchymwalles war. 

Ich habe nun die Entwicklung auch bei anderen Selachiern 
studiert, z. B. bei Sevilium, Pristiurus und Mustelus. Die erste 
Anlage geschieht ja immer in der Form einer Tasche mit einem 
verdickten Epithel vor der Ausmiindung, welches Epithel nur ver- 
dickt ist, wo es dem Gehirne anliegt. Spiter waren auch bei 
diesen Tierarten eine Rathkeseche Tasehe, ein Vor- und Mittel- 
raum deutlich zu unterscheiden. Drei altere Embryonen von 
Mustelus vulgaris aus der Sammlung des hiesigen Instituts zeigten 
auch deutlich einen dorsalen Teil der Hypophyse und ein ventrales 
Sickchen, das in der sella turcica lag. Sie waren durch einen 
soliden, sehr diinnen Epithelstrang verbunden. Der dorsale Teil, 
der gerade unter den Hirnhiuten lag, besass einen langen Aus- 
laufer, der bis zum Chiasma reichte (Vorraum). Die dorsale Wand 
dieses Ausliufers war glatt: die ventrale Wand besass viele lange 
rohrentérmige Ausbuchtungen seines Lumens. Diese beobachtung 
stimmt also mit den von Gentes, Edinger und Stendell mit- 
veteilten. Das kaudale Ende des dorsalen Teiles war ein wenig 
nach oben gebogen und besass ebenso einige Ausbuchtungen, die 
dem Infundibulum anlagen. Dieser kaudale Teil war durch eine 
Einschniirung vom iibrigen Hirnanhang getrennt. In das Ventral- 
siickchen miindeten zwei sehr lange seitliche Ausliuter (Lobuli 
laterales). Es ergab sich also. dass im = grossen Ganzen die 
Entwicklung bei den Squaliden der der Rajiden ganzlich homolog 
verlintt. 

Yon den amphirrhinen Vertebraten habe ich nun Mammalia, 
sauropsida und Selachii besprochen. Ich teilte schon mit, dass 
ich die Hypophysenentwicklung bei den Amphibien und Teleostiern 
noch nicht studierte. Bevor ich nun die monorrhinen Vertebraten 
besprechen werde, méchte ich die schon gewonnenen Resultate 
zuerst noch etwas austihrlicher im Zusammenhang miteinander 
behandeln. 
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Vergleichung der Entwicklung bei Amnioten und 
Selachiern. 

Aus der Beschreibung der Entwicklung der Selachier- 
hypophyse wird schon deutlich hervorgegangen sein, dass der 
Hirnanhang der Haitische sich ebenso wie der der Amnioten 
bildet aus einem vorderen und hinteren Teil. 

Zwischen der Rathkeschen Tasche und der Insertionsstelle 
des Hypophysenganges liegt bei Reptilien und Mammalien ein ein- 
geschniirter ‘Teil der Hypophyse. Dieser Teil wird dem Mittel- 
raum der Selachii homolog sein. Somit besteht bei den be- 
sprochenen Tieren der Hirnanhang aus der Rathkeschen Tasche, 
dem Mittelraum, dem Vorraum und den zwei Lobuli laterales. 

Bei den Selachiern ist nun die Rathkesche Tasche nur 
ein sehr geringer Teil der Hypophyse. Der Mittelraum aber ist 
gross und der zuerst auch nur wenig entwickelte Vorraum wiichst 
zu einem langen Ausliufer aus. Bei den Sauropsiden ist die 
Rathkesche Tasche relativ grésser als bei den Selachiern. Der 
Mittelraum und der Vorraum sind anfanglich ungefahr gleich 
gross, aber der Mittelraum bleibt im Wachstum zuriick. Der 
Mittelraum der Sauropsiden ist viel kleiner als der der Haitische. 

Bei den Sadugetieren nun ist der Vorraum und der Mittel- 
raum rudimentar, der Vorraum aber in héherem Grade als der 
Mittelraum. Die Rathkesche Tasche ist aber relativ viel kraftiger 
entwickelt. 

Betretis der Lobuli laterales weise ich darauf hin, dass sie 
bei den Selachiern ventral in den Mittelraum miinden; bei den 
Sauropsiden miinden sie ja ebenso in den Mittelraum, jedoch 
nicht ganz ventral, sie hingen nimlich bei den Sauropsiden schon 
mit dem Vorraum zusammen. Bei den Saugetieren  schliesslich 
entwickeln sie sich auf der Grenze zwischen Vorraum und Mittel- 
raum und schon géanzlich dorsal. Der Mittelraum der Selachii 
ist ein sehr geraumiger Teil der Anlage; bei den Reptilien 
ist dieser Teil sehr verengert, waihrend er bei den Mammalia 
bald ganz kompakt erscheint. Der kleine Vorraum der Selachii 
verliert allmahlich mehr und mehr sein Lumen, so dass er bei 
den Mammalia fast immer nur ein verdickter Teil des Epithels 
ohne Lumen ist. 

Bei den Selachiern sehen wir die Bildung von Driisen- 
schlinchen im Vorraum und im kaudalen Ende der Rathkeschen 
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Tasche, wihrend (nach Sterzi) die Lobuli laterales nur wenige 
Schliuche bilden. Bei den Reptilien sehen wir nun, wie die erste 
Sehlauchbildung im Vorraum und in den Lobuli laterales aut- 
tritt, waihrend der hintere Teil der Rathkeschen Tasche 
sich sehr innig mit dem Processus infundibuli verbindet. Bei 
den Saugetieren fangt die Bildung von Driisengewebe zuerst in 
den Lobuli laterales und im Vorraum und Mittelranm an. Auch 
hier steht der hintere Teil der Rathkeschen Tasche in inniger 
Beziehung zum Processus infundibuli. 

Es ist somit ersichtlich, dass ich die Hypophysen der 
Amnioten und der Selachier als ganz homologe Gebilde betrachte ; 
nur sind die Teile des Hirnanhanges verschieden entwickelt bei 
den yerschiedenen Vertebraten. 

Nach dieser Darlegung wird es auch verstindlich sein, 
warum ich bei den Saugetieren und Reptilien den Namen ,Lobuli 
laterales* und bei Selachiern den Namen ,, Vorraum* gebraucht habe. 

Ich werde nun das bisher Mitgeteilte in ein Schema bringen, 
und es wird dabei klar werden, wie wir uns die Entwicklung in 
der Reihe der Vertebraten zu denken haben. Wenn wir die 
Selachierhypophyse schematisch zeichnen (siehe Abb. 50 A und Bj, 
so sehen wir die Rat hkesche Tasche durch eine Einschniirung vom 
Mittelraum getrennt, dann den Mittelraum mit den Lobuli late- 
rales. welche ventral in den Mittelraum ausmiinden, und den Vor- 
raum. Auf der Grenze zwischen Vorraum und Mittelraum hat 
die Hypophyse sich vom Mundepithel abgeschniirt. Ich habe hier 
noch einen Uberrest des Hypophysenganges gezeichnet. In Abb. 
30A habe ich auch eine zirkulire Einschniirung des Mittelraumes 
angegeben, welche den ventralen Teil dieses Raumes vom dorsalen 
Teil abschniiren wird. In Abb. 30B ist dieser Prozess schon weiter 
fortgeschritten. Man sieht, dass die Einschniirung auf der Grenze 
zwischen Vorraum und Mittelraum anfiingt, dass die Lobuli late- 
rales in den abgeschniirten ventralen Teil ausmiinden und dass 
der Hypophysengang am ventralen Teil inseriert. Wenn wir nun 
durch diese Hypophysenanlage einen Schnitt in der Richtung des 
Pfeiles machen, so sieht man, was ich in Abb. 30C gezeichnet 
habe. Wir selien den dorsalen und den ventralen Teil des Mittel- 
raumes, auch die Lobuli laterales, welche in den letztgenannten 
Teil miinden. Diese Abbildung erinnerte mich sehr an Bilder, 
welche ich bei der Entwicklung der Reptilienhypophyse gesehen 
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hatte. Ich untersuchte sie von neuem und tand nun, was ich in 
Abb. 50 F schematisch und m Abb. 31 nach einem Sechnitte ge- 
zeichnet habe. Wir sehen nun bei diesem Chrysemysembrvo einen 
dorsalen und einen ventralen Teil der Hypophyse, welche dureh 
eine Einschniirung von einander getrennt sind. Die Lobuli late- 
rales, welche hier solid sind, entspringen vom ventralen Teil. 
der ebenfalls solid ist. Sieht man dagegen Abb. 32. welche einen 
mehr durch den vorderen Teil der Hypophyse gefiihrten Frontal- 
schnitt darstellt. so sieht man. dass die Lobuli laterales auf der 
Grenze des dorsalen und ventralen ‘Teiles inserieren. So muss 
bei diesem Chrysemysembryo die Einschniirung hinten am tietsten 
sein und schrag tber den Mittelraum verlaufen. Sehen wir nun 
noch einmal nach Abb. 20 und 21, so ist es auch klar, dass bei 
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Fig. 31. 
Frontalschnitt durch die Hypophysenanlage eines Embryo von Chrysemys 
pieta. (Anat. Inst. Amsterdam. 9 mm Schildliange.) 9. IT. 5. Vergr. 132,5:1. 
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Chrysemys wirklich eine in sehriiger Richtung verlaufende Ein- 
schniirung den Teil, in den die Lateralknospen ausmiinden., vom 
iibrigen Hypophysenkérper trennt. Den soliden Auswuchs, welchen 
ich in Abb. 20 und 21 angab, betrachte ich also als das Homo- 
logon des ventralen Hypophysenteils der Selachii. Wir kénnen 
nun fiir die Reptilienhypophyse das folgende Schema aufstellen 
(siehe Abb. 30D): Es gibt einen Vorraum, Mittelraum und eine 
Rathkeseche Tasche, welche auf gleiche Weise wie bei den 
Selachiern von einander getrennt sind. Die Rathkesche Tasche 
ist relativ viel grésser, der Mittelraum viel kleiner als bei den 
Selachiern. Die Lobuli laterales haben ihre Insertion nicht nur 
am Mittelraum, sondern teilweise auch schon am Vorraum. Sie 
miinden nicht mehr ventral in den Mittelraum, sondern inserieren 
hinten mehr ventral, vorn mehr dorsal. Ihre Insertion verliuft 
also schrig von hinten unten nach vorn oben (siehe Abb. 20 
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Fig. 32. 
Frontalschnitt durch die Hypophysenanlage eines Embryo von Chrysemys 
picta. (Anat. Inst. Amsterdam. 9 mm Schildliinge.) 9.1. 10. Vergr. 132,5: 1. 
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und 21), Man kann sich vorstellen, dass diese Tatsache im An- 
schluss an die schrage Richtung der Einsehniirung sich entwickelt 
hat. oder umgekehrt die schrig verlaufende Einschniirung im 
Anschluss an die veranderte Insertion. Zwischen beiden Tat- 
sachen wird namlich wohl ein kausaler Zusammenhang bestehen. 
Die Abbildung 30E zeigt uns, dass die Hypophyse der Reptilien 
sich derart kriimmt, dass der Vorraum der Rathkeschen Tasche 
niher riickt. Der solide Auswuchs hat sich deutlich entwickelt. 
die Lobuli laterales sind emporgewachsen und haben sich dabei 
ein wenig nach hinten gerichtet. Schliesslich méchte ich noch 
die Autmerksamkeit aut die zwei Blutgetfisse lenken, die der ven- 
tralen Fliche der Lobuli laterales bei den Reptilien mehr oder 
weniger dicht anliegen (siehe Abb. 31 und 32). Da ich bei den 
Selachiern schon darauf hinwies, dass den Lobuli laterales zwei 
Blutgefiisse sehr eng angeschmiegt lagen, welche in transversaler 
Richtung verliefen, glaube ich, dass die Abb. 31 und 32 noch 
eine Stiitze sind fiir den Satz, dass die Lobuli laterales der 
Selachier den Lateralknospen der Reptilien homolog sind. 

Wie entwickelt sich nun die Séiugerhypophyse? In Abb. 50G 
habe ich das erste Entwicklungsstadium gezeichnet. Wir sehen 
die sehr stark entwickelte Rathkesche Tasche, den kleinen 
Mittelraum und Vorraum, welche wieder ihre bekannten Grenzen 
haben. Die Lobuli laterales entspringen mehr dorsal und inse- 
rieren wieder aui der Grenze zwischen Vorraum und Mittelraum. 
Die Kriimmung, welche schon bei Reptilien im Antang zu sehen 
war, ist nun bei den Siugetieren viel starker geworden. Sie be- 
findet sich namentlich auf der Grenze zwischen Mittelraum und 
Rathkescher Tasche. Die Lobuli laterales, welche bei den Rep- 
tilien schon nach hinten gerichtet waren und im Duragewebe in 
Zellgruppen auseinandertielen, sind nun bei den Saugetieren ebenfalls 
nach hinten gerichtet und liegen ganzlich im Gewebe der Hirn- 
haute. wo sie in Zellmassen zerfallen. Ich glaube, dass eine Ver- 
gleichung zwischen Abb. E und H nicht die geringste Schwierig- 
keit bieten wird: der Zustand bei den Saugetieren ist nur das 
Produkt eines Prozesses, dessen Antang in Abb. 30E bei den 
Reptilien schon zu sehen ist. 

Es fallt uns in Abb. 30H weiter auf. wie gering entwickelt 
der Vorraum bei den siiugetieren ist. Es scheint. dass der Kom- 
plex von Vorraum, Mittelraum und Lobuli laterales bei den héheren 
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Vertebraten allmahlich reduziert wird. Nur in den ersten Ent- 
wicklungsstadien lassen sie sich deutlich erkennen. Vorraum 
und Lobuli laterales zerfallen ausserdem rasch in Zellgruppen. 
Ob die Zunahme der Rathkeschen Tasche bei den hoéheren 
Vertebraten nun eine relative oder eine absolute ist, ist nicht so 
leicht einzusehen. Haller (1. ¢. 25), dem der ganze homplex 
von Vorraum und Mittelraum bei den hoéheren Vertebraten unbe- 
kannt war, fingt seine Arbeit mit dem Wunsche an, dass sie 
.geeignet sein diirfte, die irrige Auffassung von der Natur der 
Hypophyse als rudimentires Organ zu widerlegen*. Man sei aber 
vorsichtig, denn ein Teil der Hypophyse ist olne Zweifel ein 
rudimentires Organ, wihrend tiber die Natur des anderen Teiles 
noch diskutiert werden kann. Ich hoffe noch auf diese Frage 
zuriickkommen zu koénnen. 

Vorlautig weise ich darauf hin, dass wir bis jetat zu dem 
Resultat gekommen sind, dass sich der Hirnanhang’ aus einer 
vorderen und einer hinteren Anlage entwickelt, welche sich selb- 
stindig vom Mundepithel abschniiren. Indem der Mesenchymwall. 
der die hintere Anlage abschniirt, stark hervorwichst, wird ein 
Teil der Mundhoéhle noch in die Anlage aufgenommen und besteht 
die Hypophyse somit aus einem Vorraum und einem Hinterraum. 
zwischen denen sich ein Mittelraum betindet. In den Mittelraum 
miinden zwei Lobuli laterales. Es gibt nun vier Faktoren, die 
aus diesem primitiven Typus die Hypophysen der verschiedenen 
amphirrhinen Vertebraten hervorgehen lassen. Sie sind: 1. die 
starke Reduktion des Vorraumes. Mittelraumes und der Lobuli 
laterales: 2. die Verlaufsrichtung einer Einschniirung. die, anfangend 
auf der Grenze zwischen Vorraum und Mittelraum, tiber den Mittel- 
raum verliuft; 3. die Insertion der Lobuli laterales und 4. die 
Kriimmung der Liingsachse. 

Es gibt nach Aufstellung dieses Schemas meines Erachtens 
keine Schwierigkeiten mehr fiir die Homologisierung der verschie- 
denen Erscheinungen bei der Entwicklung des Hirnanhanges. 

Schliesslich habe ich noch eine Untersuchung unternommen 
nach der 


Entwicklung der Hypophyse bei den Cyclostomen. 
Zur Orientierung wire es vielleicht gut, erst kurz die Ent- 
wicklung des Hirnanhanges bei diesen ‘Tieren anzufiihren, wie 
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sie in den Lehrbiichern beschrieben wird, da sie beim ersten 
Anblick ziemlich viele Abweichungen vom allgemeinen Schema 
zeigt. werde darum kurz mitteilen, was GoOppert?) und 
Peter®*) iiber diese Entwicklung im Handbuch von Hertwig ge- 
schrieben haben. 

An der Vorderseite des Koptes einer sehr jungen Larve 
(3—4 mm) von Petromyzon entstehen zwei Epithelverdickungen : 
die Mundscheibe und die Riechplakode. Die Mundscheibe ent- 
wickelt sich zur Mundbueht  Zwischen der Mundbucht und der 
Riechplakode entwickelt sich eine Mesenchymfalte als erste Anlage 
der Oberlippe. Aus der Miechplakode entstehen eine vordere Ein- 
stiilpung (Riechgrube) und eine hintere (Hypophysengrube). Die 
Oberlippe liegt nun zwischen der Mundbucht und der Hypophysen- 
grube. Diese Oberlippe wichst spiter machtig aus und schiebt 
sich an der Ausmiindung der Nasen-Hypophysen-Anlage vorbei, so 
dass diese Ausmiindung immer mehr auf die dorsale Seite des 
Kopfes riickt. Schliesslich ist so ein Gesamtorgan entstanden, 
das auf die dorsale Seite des Kopfes miindet und aus einem Sinnes- 
organ (Riechorgan’) und einem langen Kanal (die Hypophysen- 
grube) besteht. Dieser Kanal (Nasenrachengang) ist nach hinten 
gerichtet und verliuft unter dem Hirnboden. Am blinden Ende 
entstehen aus diesem Gang Driisenschliiuche, welche sich dem 
Hirnboden anlegen und zu einem driisigen Organ werden, das 
mit dem Hirnboden innig verwachst (Hypophysis). 

Wir kénnen nun einige der sehr vielen Literaturangaben 
iiber den Cyclostomenhirnanhang in chronologischer Reihe  be- 
sprechen, 

Scott®*) schreibt tiber das Riechorgan: .,Die erste Andeutung 
erscheint als eine seichte Einbuchtung oberhalb des Mundes. welche 
wir als gemeinsame Einstiilpung fiir Nasengrube und Hypophysis 
betrachten Bei der Beschreibung dieser Einbuechtung 

' E. Gippert: Die Entwickelung des Mundes, der Mundhéhle und 
ihrer Organe. Handb. der vergl. u. exper. Entwicklungslehre der Wirbel- 
tiere (Oskar Hertwig). Zweiter Band. Erster Teil. 1906. 

Karl Peter: Die Entwickelung des Geruchsorgans und Jacobson- 
schen Organs in der Reihe der Wirbeltiere. Handb. d. vergl. u. exper. Ent- 
wicklungslehre der Wirbeltiere (Oskar Hertwig). Zweiter Band. Zweiter 
Teil. 1906. 

5) W. B. Scott: Beitriige zur Entwicklungsgeschichte der Petro- 
myzonten. Morph. Jahrbuch VII, 8. 101—173. 1882. 
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heisst es: .Das den Kopf iiberziehende Ektoderm wird an einer 
Stelle plétzlich verdickt, um das Riechepithel zu bilden, welches 
dicht am vorderen Ende des Gehirns liegt: gegen den Boden der 
Grube nehmen die Zellen an Héhe ab, waihrend die die entgegen- 
gesetzte Wand der Grube (d. h. den Oberlippenfortsatz) iiber- 
ziehenden Zellen sehr niedrig sind." Scott hat also die erste 
Anlage der Hypophyse und des Riechorgans als eine seichte Ein- 
buchtung des Ektoderms gesehen, deren vordere Wand sehr stark 
verdickt war und dem Gehirn anlag. Erst spiter sollte sich die 
Anlage in eine vordere (Nasengrube) und hintere (Hypophysen- 
grube) Einbuehtung differenzieren. 

Goette') hat hiergegen aber schon im folgenden Jahre 
Protest erhoben. Nach ihm sollten die Hypophysengrube und die 
Nasengrube gesondert gebildet werden. 

Auch Dohrn*) konnte die Beobachtungen Scotts nicht 
bestitigen. Nach Dohrn ftindet man am Kopfe einer jungen 
Larve drei Ektodermeinstiilpungen, namlich die Nasengrube, die 
Anlage des Stomodaeums und die Hypophysengrube zwischen 
diesen beiden. Die letztgenannte Grube ist zur Spitze der Chorda 
gerichtet und ist von einem Teil des Gehirns bedeckt. der dem 
Infundibulum entspricht. Dureh das starke Wachstum der Ober- 
lippe, welche zwischen Mundbucht und Hypophysengrube entsteht, 
riickt die Ausmiindungséffnung ailmihlich auf die Oberseite des 
Kopfes. Es entsteht nun eine einheitliche Offmung. die sowohl in 
das Riechorgan, als in eine tiefe, enge Tasche fiihrt. die aus der 
Hypophysengrube entstanden ist und unter dem Gehirn zur Chorda- 
spitze verliuft. Aus dem Ende dieser Tasche wachsen Follikel 
aus. Der lang ausgezogene Anfangsteil der Hypophysenanlage ist 
nach Dohrn allem Anschein nach der sogenannte Nasengang, 
oder blinde Nasensack oder Spritzsack der Cvelostomen, 

Spiter hat Seott*) den Zusammenhang der Hypophyse mit 
der Riechgrube als einen sekundiiren aufgefasst. 

A. Goette: Uber die Entstehung und die Homologien des Hirn- 
anhanges. Zool. Anz., Nr. 142, 8 344—547, 1885. 

*) A. Dohrn: Studien zur Urgeschichte des Wirbeltierkérpers, IIL. Die 
Entstehung der Hypophysis bei Petromyzon Planeri. Mitteil. aus der Zool. 
Station zu Neapel, IV, I, 8. 172--189, 1882, und: Die Entstehung der 
Hypophysis bei Petromyzon Planeri. Zool. Anz., Nr. 24, 5. 587, 1882 

*) W.B. Scott: The embryology of Petromyzon. Americ. Journ. ot 
Morphol, Vol. I. 2, pag. 253-310, 1888. 
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lmJahre hat Retzius!) eine Abbildung der Hypophyse von 
Myxine publiziert. v. Kupffer?) opponierte gegen diese Abbildung. 

Kupffer glaubte eine Ausmiindung der sogenannten 
Hypophyse in die Infundibularhéhle gefunden zu haben, so dass 
er die sogenannte Hypophyse von Myxine als eine paarige Infundi- 
bulardriise betrachtete und den Nasenrachengang fiir die wirkliche 
Hypophyse (d. h. fiir das Homologon der Hypophyse) hielt. (Die 
Hypophysis von Myxine ist also als eine paarig ausmiindende 
Infundibulardriise aufzufassen, die von der Stelle der Einmiindung 
in den Infundibularfortsatz aus nach vorn sich erstreeckt.” 

Die Hypophysis von Petromyzon sollte aus zwei Lappen be- 
stehen: einem hinteren (Infundibulardriise) und einem vyorderen 
(Homologon der Hypophyse der iibrigen Vertebraten). 

Retzius*) kam noch austiihrlich aut die Kritik v. Kuptters 
zuriick. In fiinf Sehnittserien und einigen makroskopischen Prapa- 
raten war es ihm nicht gelungen, einen Zusammenhang zwischen 
der Hoéhle des Infundibulums und der Hypophyse zu finden. Er 
glaubt somit, dass das ganze driisige Gebilde der ,Orohypophyse* 
der anderen Vertebraten homolog ist. 

-Ob nun diese Partie (Orohypophyse) der Rathkeschen 
Tasche im Ganzen genommen entspricht, ist schwer zu entscheiden. 
Es scheinen zwar gute Griinde dafiir vorhanden zu sein, dass 
der Nasenrachengang der Monorhinen dieser Tasche homolog ist: 
so lange wir aber die Ontogenesis von Myxine nicht kennen, ist 
es zu friih. iiber diese sinnreiche Hypothese ein endgiiltiges Urteil 
zu tallen. Sie ist zwar sehr bestechend, doch sind solehe Hypo- 
thesen durch spitere Beobachtungen gar zu oft als irrig erwiesen 
worden. Jedenfalls liegt die Moéglichkeit vor, dass sowohl der 
Nasenrachengang wie die Hypophysis aus der Rathkeschen 
Tasche entstanden sind, indem sich die Hypophysensechlauche 
wihrend der Entwicklung von dem Gange abgeschniirt haben.* 

Retzius konnte auch bei Petromyzon die zwei Lappen der 
Hvpophyse finden. .Zwar seheint die Hypophysis bei Petromyzon 


') G. Retzius: Biologische Untersuchungen, Bd. V. Das Gehirn und 
das Ange von Myxine, 8. 55, 1893. 

von Kupfter: Die Deutung des Hirnanhanges. Sitzungsber. 
der Gesellsch. f. Morph. u. Phys. in Miinchen, 8. 59—87, 1804. 

G. Retzius: Biologische Untersuchungen, Bd. VII. Uber die 
Hypophysis von Myxine, 8. 19, 1895. 
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aus zwei solchen, mehr oder weniger distinkt getrennten Lappen 
zu bestehen: der Bau dieser Lappen ist aber allem Anscheine 
nach ganz tibereinstimmend. Einen Zusammenhang des hinteren 
Lappens mit der Infundibularhéhle konnte ich nie nachweisen.“ 

Haller (le. 25) besehreibt die Bildung der Hypophyse 
folgendermassen: .An der kleinsten Larve (Petromyzon Planeri 
von 48 mm) konnte ich feststellen, dass die Hypophysenanlage 
aus der dorsalen Wand und somit nicht aus dem blinden Ende 
des zurzeit zwischen der Pars chiasmatica und dem_ hinteren 
Ende des Trichters endigenden Nasenrachenganges entsteht und 
in Form einer durehaus massiven linglichen Zellmasse sich ab- 
schniirt. Nachher kann man einen vorderen und einen hinteren 
Absehnitt erkennen, die nur durch eine schmale Verbindung zu- 
sammenhingen. 

Lubosch') hat bei einer Ammocoeteslarve von 10 Tagen 
eine undeutlich begrenzte Riechplakode gesehen, welche ventral 
durch eine kurze Strecke indifferenten Epithels, eine Zwischen- 
platte, von einer Verdickung getrennt war, welche dem vorderen 
Chordaende gegeniiberlag und zur Hypophyse wird. 

Schliesslich hat scott bei Ammocoeteslarven von 12,5 mm 
schon am hinteren unteren Ende der Riechgrube. am Ubergang 
in den Hypophysenkanal, zwei kleine Divertikel gesehen, welche 
spiter zu Driisen werden, welche sich direkt hinter dem Riechorgan 
betinden. Scott halt diese Gebilde fiir Analoga des Jacob- 
sonsehen Organs der Amnioten. 

Ich bin nun imstande gewesen, die Serien von Petromyzon 
aus dem ,Institut international d Embrvologie™ zu studieren. 

Mit Hilfe einiger Abbildungen von mir gesehener Ent- 
wicklungsstadien werde ich versuchen, die Entwicklung der Hypo- 
physe bei den Petromyzonten schildern. 

Bei einer sehr jungen Larve von VPetromyzon fand ich 
(siehe Abb. 33) drei Einstiilpungen des an der Vorderseite des 
Kopfes befindlichen Ektoderms, namlich die Mundbucht, welche 
durch die Rachenhaut noch vom Darmkanal getrennt ist, die 
Hypophysengrube und die Nasengrube. Diese zwei letztgenannten 
Gruben bilden ja eigentlich zusammen ein einziges Organ, das 
von zwei Falten: einer hinter der Hypophysengrube und einer 

') Lubosch: Die erste Anlage des Geruchsorgans bei Ammocoetes 
und ihre Beziehungen zum Neuroporus. Morphol. Jabrbuch.. Bd. XXTX, 1901. 
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Fig. 33. 
Medianer Sagittalsehnitt durch den Kopt eines Embryo von Petromyzon 
lust. intern. dEmbr. Petromyz. 6. 1V. 12). 
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Fig. 34. 
Sagittalschnitt durch den Kopf eines Embryo von Petromyzon 
Inst. intern. @Embr. Petrom. 12.) 70. IL. 20. 
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vor der Nasengrube liegenden. begrenzt wird. Das Epithel der 
Nasengrube ist hOher und geht allmahliech in das niedrigere Epithel 
der Hypophysengrube tiber. Die Hypophysengrube richtet 
dem vorderen Chordaende und dem kompakten vorderen Teil 
des Darmes zu. 

Die hinter der Hypophysengrube betindliche Mesenchymfalte 
entwiekelt sich nun sehr stark. Bei einem etwas Alteren Embryo 
(siehe Abb. 54) sieht man dies sehr deutlich. An der unteren 
Seite der Mundbucht betindet sich auch eine Mesenchymfalte. 
Durch das Wachstum dieser zwei Falten wird nun die Mundbueht 
immer tiefer und wir kénnen jetzt von Oberlippe und Unterlippe 
reden, welche also die Mundbueht von oben und unten abschliessen. 
Man sieht, wie durch die miachtige Ausbildung der Oberlippe die 
Hypophysisgrube sich immer mehr von der Rachenhaut entfernt. 
Zuerst lag nur die kleine Mesenchymfalte. die zur Oberlippe 
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Fig. 35. 
Medianer Sagittalschnitt durch den Kopf eines Embryo von Petromyzon. 
Inst. intern. @Embr. Petromyzon 16.; 78. IL 21. Vergr. 235: 1. 
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werden soll (Oberlippenfortsatz), zwischen der Hypophysengrube 
und der Rachenhaut. 

Die Nasengrube ist nur wenig vertieft: die Hypophysen- 
erube hat eine lang ausgezogene Form. Man sieht eine ziemlich 
scharfe Grenze zwischen dem hohen Epithel der Nasengrube und 
dem niedrigeren Epithel der Hypophysengrube. In Abb. 35 und 
auch in Abb. 54) sieht man, dass das Epithel im Bereich der 
Hypophysengrube und Nasengrube dem Gehirn direkt antliegt. 
Bei einem dritten Petromyzonembryo konnte man beobachten, dass 
die Rachenhaut verschwunden ist. dass die Oberlippe sich immer 
stirker ausgebildet hat und dass die gemeinsame Ausmiindungs- 
offnung yon Nasengrube und Hypophysengrube immer enger wird. 
Dies ist die Folge des Vorwachsens der Oberlippe und nicht durch 
die starkere Ausbildung der Falte bedingt. welche vor der 
Nasengrube liegt, denn diese Falte bleibt fast géanzlich in der 
Ausbildung zuriick. Wir haben also ein einheitliches Organ, das 
aus zwei Gruben und einem Mittelstiick besteht und von zwei 
Falten, von denen namentlich die hintere stark auswichst. be- 
grenzt ist. 

In Abb. 36, die wieder ein alteres Stadium zeigt, ist der 
hopf gestreckt und es liegt die Oberlippe nun in der Verlingerung 
der Korperachse. Wir sehen, dass die gemeinsame Ausmiindungs- 
Offnung, die erst an der Vorderseite des Kopfes lag. durch die 
streckung des Kopfes und das Wachstum der Oberlippe dorsal- 
wirts verlagert ist und nun ganzlich auf die dorsale Flache des 
Koptes miindet. Die Ausmiindungséffnung fiihrt in einen Kanal, 
in den yon oben die Nasengrube und ventralwarts die Hypo- 
plivsengrube miindet. Es besteht wieder eine scharfe Grenze 
zwischen einem hohen Epithel mit Sinneshaaren und dem niedrigeren 
Epithel der Hypophysengrube. Vergleichen wir Abb. 53 und 36, 
so sehen wir aber, dass die Grenze der beiden Epithelarten in 
Abb. 36 nicht mehr frei zutage tritt, sondern dass die Ober- 
lippe an dieser Grenze nach vorn und oben voriiber gewachsen 
ist. so dass sie in die Anlage aufgenommen ist. Es wird klar 
sein, dass die Vertiefung der Hypophysengrube grosstenteils aut 
dem Wachstum des Oberlippenfortsatzes beruht. Dadureh wird 


ein Teil der Aussenwelt in die Hypophysenanlage aufgenommen. 
Dieser Teil ist seharf getrennt von der Hypophysengrube, erstens 
durch die verschiedenen Epithelarten und zweitens durch eine 
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plitzliche Verengung des Lumens an dieser Stelle. Ich schlage 
vor, den sekundir aufgenommenen Mittelraum zu nennen. 
Die Grenze zwischen Riechgrube und Mittelraum ist nicht sehr 
schart. Mittelraum und Riechgrube haben ein ahnliches Sinnes- 
epithel. Die Riechgrube ist aber eine primaire Grube, welche vorn 
durch eine Falte begrenzt wird, wahrend der Mittelraum ein sekundar 
aufgenommener Raum ist. der durch das starke Hervorwachsen 
der Oberlippe entstanden ist. Theoretisch sind wir also voll- 
kommen berechtigt, eine Nasengrube und einen Mittelraum von- 
einander zu unterscheiden. 

Den Zustand, den ich in Abb. 36 zeichnete, habe ich bei 
verschiedenen Embryonen gesehen und er darf wohl als typiseh 
fiir die Petromyzonten gelten. 


Sco scope Qivertihel 


Chor¢da 


Fig. 37. 
Medianer Sagittalschnitt durch den Kopf eines Ammocoetes von 14,5 em. 
(Inst. intern. d’Embr. 38. 1. 4.) Vergr. 27,5: 1. 


Bei einem alteren Embryo (siehe Abb. 37) tindet man nun 
eine noch groéssere Entwicklung der Oberlippe. Wir haben nun 
ein Organ, das auf der Dorsalseite des Koptes miindet, aus einem 
Sinnesorgan (Geruchsorgan?) besteht und aus einem Gang. der 
nach hinten verlauft und nur an einigen Stellen noch ein Lumen 
besitzt. Dieser Gang wird Nasenrachengang genannt. Aus der 
dorsalen Wand des blinden Endes des Nasenrachenganges bilden 
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Fig. 38. 


Frontalschnitt durch die Hypophysis cines Petromyzon Planeri. von 
Inst intern. dEmbr. $4. 1V. 5.) Vergr. 235:1 
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Frontalschnitt durch die Hypophysis eines Petromyzon Planeri von 
4.35 em (Inst. intern. dEmbr. 94. 1V. 6.) Vergr. 235:1. 
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sich nun Zellmassen, die aus Tubuli und Acini von Driisenzellen 
bestehen und sich dem Hirnboden anlegen. Dieser Zellmasse hat 
man den Namen Hypophysis gegeben. 

Wo das Geruchsorgan in den Nasenrachengang tibergelit. 
sehen wir bei etwas jiingeren Stadien zwei Divertikel, welche in 
Abb. 57 bereits in Driisengewebe auseinandergefallen sind. Diese 
Divertikel sind die von Seott beschriebenen. Ihre Entstehungs- 
weise habe ich leider nicht feststellen kénnen: ich habe sie aber 
immer an der angegebenen stelle gefunden. Wenn man nun den 
opt eines erwachsenen Petromyzonten auf Sagittalschnitten unter- 
sucht, so findet man die dorsale Ausmiindungsdétinung des nun sehr 
stark entwickelten Geruchsorgans und einen offenen Nasenrachen- 
gang, der blind endet. Die Hypophysis hat sich vollstandig von 
der Wand des Nasenrachenganges gelést, der zwischen der Hypo- 
physe und dem Pharvnx noch eine Strecke nach hinten von der 
Hypophyse verlauft. An der ehemaligen Abschniirungsstelle der 
Hypophyse ist der Nasenrachengang verengert. 

Die Hypophysis hat eine dreieckige Gestalt und ist eine 
diinne Zellplatte, die dem Hirnboden sehr eng anliegt. Sie besteht 
deutlich aus einem vorderen und einem hinteren Teil. Der hintere 
ist heller, die Zellen sind grésser, waihrend der vordere Teil 
mehr kompakt ist und aus kleinen runden Zellen besteht. Es 
hat grosse Schwierigkeiten, den hinteren Teil von dem Hirnboden 
abzugrenzen, denn eine innige Verwachsung der beiden Gewebs- 
arten hat stattgefunden. Es war nicht auszumachen, ob dieser 
hintere Teil in die Infundibularhéhle miindete. In Abb. 3s. sieht 
man einen Frontalsehnitt dureh die Hypophysis. Der vordere 
Teil ist durchsehnitten. In Abb. 39 ist auch schon der hintere Teil 
durchschnitten. Lateral vom hinteren Teil setzt sich der vordere 
noch eine kleine strecke fort, so dass der hintere Lappen zwischen 
zwei Auslinufer des vorderen zu liegen kommt. 

Ich méchte nun noch einige Literaturangaben besprechen. 
Scott (le. 34) hat bei sehr jungen Embrvonen eine einzige 
Kinstiilpung des Kopfektoderms gesehen, die er fiir die gemein- 
same Anlage von Geruchsorgan und Hypophysengrube halt. Dieses 
Stadium habe ich nicht gesehen. Es tiel mir aber auf, dass 
man in Sagittalschnittserien oft in einer Anzahl paramedianer 
Schnitte die Hypophysengrube und nicht die Riechgrube sieht. 
Nur in den beinahe medianen Schnitten sieht man beide Gruben. 
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Die Riechgrube scheint néimlich im Anfange viel kleiner zu sein als 
die Hypophysengrube. Es wiirde nun mdéglich sein kénnen, dass 
Seott paramediane Schnitte gesehen und also nur die Hypophysen- 
grube aufgefunden hat, denn bei der Vergleichung seiner Ab- 
bildung mit meiner Abb. 33 bekommt man den Eindruck, dass 
seine gemeinsame Einstiilpung fiir Geruchsorgan und Hvpophysen- 
grube der Hypophysengrube entspricht. Aber auch eine andere 
Erklirung méglich, namlich die Annahme, dass Scott 
die Hypophysengrube gesehen hat, wihrend die Nasengrube noch 
nicht entwickelt war. Die vordere Wand der Hypophysengrube 
wire dann verdickt nach Scott und ich kann mir nun denken, 
dass aus diesem verdickten Epithel die Nasengrube erst  spater 
entsteht. Leider habe ich diese Frage nicht losen kénnen. Es 
ist aber eine sehr wichtige Frage. Die Annahme, dass die Hypo- 
physengrube zuerst entsteht und erst sekundir die Nasengrube 
sich bildet, ist nicht ganz phantastiseh. Die Nasengrube entwickelt 
sich auch nur wenig in den ersten Stadien: es ist namentlich 
die Hypophysengrube, die sich vertieft. Schliesslich erwahne ich 
noch, dass ich Haller nicht beistimmen kann, da ich die Ent- 
wicklung der Hypophyse aus dem blinden Ende des Nasenrachen- 
ganges gesehen habe. Vielleicht hat Haller altere Stadien studiert 
und dabei den Nasenrachengang eine ganze Strecke hinter der 
Hvpophyse gesehen. So mag seine Meinung entstanden sein, dass 
die Hypophysis sich nicht aus dem blinden Ende des Nasen- 
rachenganges entwickelt. Eine Angabe von Géppert. dass 
nimlich bei der Entwicklung des Nasenrachenganges die lateralen 
Rinder stirker auswachsen, kann ich bestitigen. Wenn sich die 
Hypophysis bildet, findet man kein Lumen oder nur ein sehr 
enges Lumen in diesem Gang. Auf Quersehnitten kann man dann 
sehen, dass der Gang sich in Halbmondtorm mit einem medianen 
Kamm vorstreckt. 
Wir kénnen nun iibergehen zu einer 


Vergleichung der Hypophysenentwicklung bei den 
monorrhinen und amphirrhinen Vertebraten. 

Bei den ersten Entwicklungsstadien spielt die Caenogenesis 
nur eine geringe Rolle. Daher sind fiir eine Vergleichung die 
ersten Entwicklungsvorginge am meisten geeignet. Vergleichen 
wir nun die ersten Stadien der Hypophysenentwicklung bei den 
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verschiedenen Vertebraten, so muss die grosse Ahnlichkeit wohl 
auffallen. Wir sehen doch, dass in dem Gebiete, wo das Ekto- 
derm des Koptes der Hirnanlage innig anliegt, das Epithel ver- 
dickt ist. Aus dieser Epithelverdickung entstelht ein hinteres 
und ein vorderes Divertikel, welche fiir sich abgeschniirt werden. 
Indem der Mesenchymwall, der hinter dem hinteren Divertikel 
liegt. nach vorn auswichst, wird ein Teil der Aussenwelt in die 
Anlage aufgenommen (Mittelteil). Die Ausmiindungséfinung des 
Organs wird somit nach vorn verlegt. Schliesslich miindet das Organ 
auf der Grenze zwischen vorderem Divertikel und Mittelraum aus. 

Es wird also klar sein, dass ich geneigt bin, den Vorraum 
der Hypophyse bei den amphirrhinen mit der Nasengrube der monor- 
rhinen Vertebraten zu homologisieren und die Rathk esche Tasche 
fiir das Homologon der Hypophysengrube der Cyclostomen zu halten. 
Der Mesenchymwall, der die Rathkesche Taseche von hinten 
her absehniirt, wiirde der Oberlippe (der Cyclostomen) homolog 
sein. Fiir diese Annahme lassen sich noch folgende Griinde finden. 
Die Nasengrube bleibt bei den Cyclostomen im Anfang klein; die 
Hypophysengrube wachst mehr aus, grosstenteils aber durch das 
Wachstum der Oberlippe. welche nach vorn und oben wachsend, 
einen Teil der Mundhohle (Mittelraum) der Hypophysis zufiigt. 
Der Ausmiindungsgang des ganzen Organs miindet auf der Grenze 
zwischen Riechgrube und Mittelraum. Bei den Selachiern ent- 
steht die vordere Grube viel spiter als bei den Vetromyzonten. 
Auch hier bleibt sie im Wachstum zuriick bei dem hinteren Teil 
der Anlage. Auch bei den Selachiern miindet eine Zeitlang die 
Hypophysis mit einem Kanal aus, der auf der Grenze zwischen 
Vorraum und Mittelraum inseriert. Spiater reduziert sich dieser 
Kanal zu einem kompakten Epithelstrang, der schliesslich aueh 
verschwindet. Das Organ hat dann seine Ausmiindung verloren, 
die es bei den Cyclostomen zeitlebens behalt. Wenn wir nun auch die 
Angabe Seotts (Lec. 34) glauben kénnen und dahin deuten, dass 
die Hypophysengrube bei den Cyclostomen eher entsteht als die 
Nasengrube, und dass die Nasengrube entsteht aus einem ver- 
dickten Epithel vor der Hypophysengrube, so ist in dieser Tatsache 
auch wieder eine Ubereinstimmung zwischen Cyclostomen und 
Selachiern, bei denen der Vorraum auch erst nach der Rathkeschen 
Tasche aus einem verdickten, vor der Rathkeschen Tasche 
liegenden Epithel entsteht, zu sehen. Aber auch ohne die 
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seottsche Angabe kann man sich die spitere Entwicklung des 
Vorraums bei den Selachiern durch die Annalime erkliren. dass der 
Vorraum bei den Selachiern ein rudimentires Organ ist, wahrend 
die Nasengrube der Cyclostomen fiir das Individuum eine viel 
grossere Bedeutung hat. (Dass der Vorraum rudimentiar ist, ist. 
wie ich glaube, aus den schon mitgeteilten Beobachtungen wohl 
klar.) Die Hypophysengrube der Cyclostomen entsteht gerade 
vor der Rachenhaut, wie auch die Rathkesche Tasche bei den 
Amphirrhinen. Aus dem kaudalen Ende der Hypophysengrube 
entsteht eine Zellmasse, welche mit dem Hirnboden verwichst. 
Auch das kaudale Ende der Rathkeschen Tasche verbindet sich 
mit dem Hirnboden. Auf der Grenze zwischen der Rathkeschen 
Tasche und dem Mittelraum findet man eine Verengerung des 
Lumens. Bei den Cyclostomen liegt an dieser Stelle auch viel- 
fach eine Verengerung. Auch eine Verdinderung der Epithelart 
tindet sich da. 

Ieh glaube also einige Griinde fiir eine Homologisierung der 
Riechgrube mit dem Vorraum und der Hypophysengrube mit der 
Rathkeschen Tasche zu haben 

Wir konnen nun denken, dass der Vorraum bei den Selachiern 
das rudimentir gewordene Geruchsorgan der Cyclostomen dar- 
stellt: aber die Annahme ist auch modglich, dass eine vordere 
Tasche des Kopfektoderms sich bei den Cyelostomen dure einen 
caenogenetischen Prozess zum Geruchsorgan entwickelt hat, walrend 
bei den Selachiern aus dieser Tasche der Vorraum der Hypoplivse 
entstand. Bei den Cyclostomen bekommt die Oberlippe eine selir 
starke Ausbildung und wiichst noch an der vorderen Tasche vor- 
iiber nach vorn und oben. Bei den Selachiern dagegen ist der 
Mesenchymwall hinter der Rathkeschen Tasche nicht mehr so 
stark ausgebildet, tritt mit dem vorderen Mesenchymwall zu- 
sammen und schniirt somit die Hypophysis von der Mundhohle 
ab. Bei den Selachiern sehliesslich zerfillt fast die ganze Rathke- 
sche Tasche in’ Hypophysendriisengewebe, bei den Cyelostomen 
nur das hintere Ende. Retzius (lc. 40) hat schon die Még- 
lichkeit eingeselen, dass .sowohl der Nasenrachengang wie die 
Hypophysis aus der Rathkeschen Tasche entstanden sind*. Ieh 
kann dieser Meinung vollig beistimmen. 

Ich muss nun noch iiber die Lobuli laterales sprechen. Es 
fallt auf. dass bei den Cyelostomen in den Mittelraum die zwei 
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Divertikel yon Scott ausmiinden. Sie zerfallen schon friih in 
Driisen, die dem Geruchsorgan zugehdren. Es lag nun die 
Annahme vor, diese Divertikel als die Homologa der Lobuli 
laterales aufzutassen. Ich sehe aber die Schwierigkeiten dieser 
Homologisierung ein, denn ohne ausfiihrliche Studien iiber die 
Entstehung der Secottschen Divertikel bin ich eigentlich zu 
dieser Annahme nicht bereechtigt. Doch glaube ich das Geruchs- 
organ mit dem Nasenrachengang der Cyclostomen auch ohne 
weitere Riieksicht auf die Scottschen Divertikel der Hypophivse 
der Selachier homolog erklaren zu kénnen aus geniigenden Griinden. 
Die Frage. ob wir in den Divertikeln, welche Scott zuerst be- 
schrieb. und welche ich auch konstant gesehen habe, die Homologa 
der Lobuli laterales zu sehen haben, muss also noch ausgemacht 
werden. Immerhin sind weitere Untersuchungen itiber die erste 
Anlage der Lobuli laterales noch sehr erwiinscht. 

Teh habe nun namentlich die Hypophysenentwicklung bei 
Cyelostomen mit jener bei Selachiern verglichen. Wir sahen aber 
schon, dass die Amnioten eine mit der der Selachier tiberein- 
stimmende Entwicklung des Hirnanhanges zeigten. leh komme 
somit zu dem Schlusse. dass die Hypophysis sich bei den Cyelo- 
stomen, Selachiern, Sauropsiden und Siugetieren wahrscheinlich 
auf ganz homologe Weise bildet. 

Wir sind dann wohl genétigt. den Begriff? .Hypophyse bei 


den Cyclostomen niher zu priazisieren. Wenn wir das Organ der 
Amphirrhinen Hypophyse nennen, so sind wir geneigt, den Kom- 
plex von Geruchsorgan, Nasenrachengang und sogenannter 
Hypophyse bei den Monorrhinen auch als Hypoplvse zu be- 


trachten. 

Dann ist die in der Literatur als Hypopliyse bei Cyelostomen 
beschriebene Bildung der Hypophyse der iibrigen Wirbeltiere nicht 
homolog. 

Bei den Cyelostomen sollte dann spater ein sehr komplizierter 
Organkomplex aus der Hypophysenanlage entstehen, den man nicht 
ohne Schwierigkeiten Hypophyvse nennen kann. Vielleicht tun wir 
also am besten, bei den Cyclostomen auch die Zellmasse (am hinteren 
Ende des Nasenrachenganges entstanden) nicht Hypophyse zu 
nennen, sondern zu behaupten, dass eine Hypophyse, so wie sie 
bei den amphirrhinen Vertebraten bekannt ist. den Cyclostomen 
fehlt. 
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Eine Hypophysenanlage sollte dann bei den Cyclostomen 
wohl gefunden werden, aber sich nicht zu einer Hypophyse, die 
jener der Amphirrhinen homolog ist, entwickeln. 

Ich méchte nun noch iibergehen zu einer 


allgemeinen Betrachtung. 


Urspriinglich muss sich an der Vorderseite des Kopfes bei 
den Vertebraten ein verdicktes Epithel entwickelt haben. Aus 
dieser Epithelplatte entstand nun in geringer Entfernung von der 
Membrana buceopharyngea eine ‘Tasche, die sich zu einem Gang 
entwickelte. Am vorderen Ende entstand eine vordere Tasche. 
die sich nicht in einen lang ausgezogenen Gang verwandelte, 
sondern mehr die Gestalt einer Tasche behielt. Aus dieser Tasche 
hat sich nun vielleicht sekundir das Geruchsorgan der Cyelo- 
stomen und bei den Amphirrhinen der Vorraum der Hypophyse 
entwickelt. Auch ist es aber modglich, dass diese Tasche die 
Anlage des urspriinglichen Geruchsorgans darstellt. das bei den 
Petromyzonten behalten und bei den Amphirrhinen zum Vorraum 
des Hirnanhanges reduziert ist. Der aus der hinteren Tasche 
sich bildende Gang stellt sich bei Mvyxine nach v. Kupffer 
schliesslich mit dem Pharynx in Verbindung und wird zu einem 
. Nasenrachengang*. Bei den Petromyzonten dagegen bleibt diese 
Verbindung aus. 

Aus der Wand des Nasenrachenganges entwickelt sich ein 
driisenartiges Gebilde. das sich dem Infundibulum anschmiegt. 
Bei den Petromyzonten entsteht dieses Gebilde aus dem blinden 
Ende des Nasenrachenganges. Nach der Metamorphose verlauft 
dann der Nasenrachengang wohl weiter nach hinten, aber die 
stelle, wo sich die Hypophysis abgeschniirt hat, und wo der 
Nasenrachengang also sein blindes Ende hatte, ist noch immer 
durch eine Einsechniirung des Nasenrachenganges deutlich zu er- 
kennen. 

Bei den Amphirrhinen entwickelt sich aus der hinteren 
‘Tasche kein Nasenrachengang mehr, aber die ganze Tasche geht 
in der Bildung von Driisengewebe auf. Das hintere Ende dieser 
Driisenmasse verbindet sich sehr innig mit dem Infundibulum und 
hat auch eine andere histologische Struktur als das ibrige Gewebe. 
Diese sogenannte Pars intermedia von Herring kann also der 
sogenannten Hypophyse der Cyclostomen vielleicht homolog sein. 
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Welche Umbildungen die Hypophysis nun in der Reihe der 
Amphirrhinen erfahrt. habe ich schon durch ein Schema (Abb. 30) 
erlautert. 

Spiter hoffe ich noch ausfiihrlicher die Bedeutung der oben 
genannten Erscheinungen fiir unsere Kenntnis der phylogenetischen 
Entwicklung des Hirnanhanges mitteilen zu konnen. Es ist dafiir 
aber eine genauere Beschreibung der Ontogenie der Nachbar- 
organe notwendig. Einige Folgerungen, welche aus meiner Hypo- 
these hervorgehen, werde ich noch erwihnen. 

Die Anlage der Cyclostomenhypophyse tritt friiher auf als 
bei den Amphirrhinen, denn bei den Cyelostomen ist die Rachen- 
haut noch intakt, bei den Amphirrhinen meistens schon ver- 
schwunden, wenn die Anlage sichtbar wird. Daher kann man bei 
den Cyclostomen noch gut den ektodermalen Ursprung des Hirn- 
anhanges sehen, der bei den anderen Vertebraten angezweifelt 
worden ist. Doch gibt es auch bei diesen Vertebraten genug 
Lilder, die uns zeigen, dass die RKathkesche Tasche vor der 
Rachenhaut entsteht, namlich in all jenen Fallen, wo Reste der 
Rachenhaut eine Zeitlang erhalten bleiben. Eine Verspitung der 
Hypophysenanlage der Mundbildung gegeniiber fallt also auf. 

Bei den Cyelostomen findet sich nur eine kleine Mesenchym- 
falte zwischen der Rachenhaut und der Hypophysengrube, welche 
erst sekundir eine grosse Ausbildung bekommt und die Hypo- 
physenanlage nach vorn verlagert. Wahrscheinlich kommt dureh 
die Ausbildung des Vorderhirns und die gréssere Kriimmung der 
Hirnachse bei den anderen Vertebraten die ganze Anlage nicht 
mehr an die Vorderseite des Kopfes, sondern tiefer in die Mund- 
bueht zu liegen. Ihre Beziehung zur Rachenhaut bleibt aber 
bestehen. Bei den Cyelostomen liegt die Hypophysisanlage gewisser- 
massen ausser der Mundbueht. Nur bei Petromyzon lasst eine 
tiefe Einstiilpung des Ektoderms eine geriumige Mundbucht ent- 
stehen*, schreibt aber Géppert 32), ,wahrend es bei den 
anderen Vertebraten vielmehr die die Mundanlage umrandenden 
Wiilste sind, welche mit ihrem Auftreten bewirken, dass die 
Rachenhaut im Grunde einer von Ektoderm ausgekleideten Bucht 
zu liegen kommt.* — Die Mesenchymfalte, welche sich hinter der 
Rathkeschen Tasche entwickelt, betrachte ich als das Homologon 
der Cyclostomen-Oberlippe, welche nicht mehr eine so grosse 


Ausbildung bekommt. wie sie (vielleicht caenogenetisch) bei den 
18* 
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Cyelostomen sich tindet, und auch nicht mehr an der vorderen 
Falte vorbeiwachst, sondern mit ihr verwichst und so die Hypo- 
physis absehniirt, wahrend dieses Organ bei den Letromyzonten 
seine Ausmiindungsétinung behialt. Diese Tatsache lisst sich am 
besten erkliren durch die ganz andere physiologische Bedeutung 
der Hypophyse bei den Cyelostomen und den anderen Wirbel- 
tieren. Es nimmt also die Oberlippe der Petromyzonten bei den 
anderen Vertebraten einen Anteil an der Bildung der primitiven 
Munddecke. In Fallen, wo der Canalis eraniopharyngeus offen 
geblieben ist. sieht man seine Ausmiindung gerade hinter dem 
Septum nasi. Die hintere Mesenchymialte bildet also spiter einen 
Teil des Daches des Cavum pharyngonasale. 

Es geht aus diesen Erwigungen auch hervor, dass der Mund 
der Cyelostomen dem Mund der Amphirrhinen nicht homolog ist. 
denn bei den erstgenannten umgibt die Oberlippe mit der Unter- 
lippe den Mund, wahrend das Homologon der Oberlippe der 
Cyelostomen bei den Amphirrhinen im Dache der Pars nasalis 
pharvngis liegt. 

Sewertzoft') ist neuerdings durch seine Arbeit iiber die 
Entwicklung des Visceralskeletts und die Beziehungen der Kopt- 
nerven zu den Visceralbogen ebenfalls zu der Uberzengung gelangt, 
dass der Petromyzontenmund dem Mund der Amphirrhinen nicht 
homolog sein kann. 

Uber die Oberlippe muss ich noch etwas ausfiihrlicher 
sprechen., 

His?) hat diese Oberlippe der Cyclostomen eine .Rachen- 
lippe genannt, namentlich dureh ihre Lage in Hinsieht auf die 
Hypophysis. v. Kuptter hat gesehen, dass bei den Myxinoiden 
der Nasenrachengang sehliesslich sich im Pharvnx éffnet. Es 
kommt also gewissermassen zur Bildung einer Choane. Dem 
Antangsteil der Oberlippe. der nun zwischen dem Nasenrachen- 
gang und dem Munde liegt. hat er den Namen Archipalatum 
gegeben. Folgen wir v. Kupffers Vorstellung, so miisste also 
die Falte hinter der Rathkeschen Tasche als ein’ primitiver 
Gaumen zu deuten sein. 


ALN. Sewertzoft: Das Visceralskelett der Cyclostomen. Vorliut. 
Mitt. Anat Anz. Bd. 45, Nr. 12, 1913, 5. 280 —283. 
His: Die Entwickelung der menschlichen und tierischen Physio- 
gnomien. Arch, f. Anat. und Entwickl.. 1892. 
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v. Mihaleovies (1. ¢. 9) denkt sich die Bildung der 
Rathkeschen Tasche folgendermassen: .Die Bildung der Tasche 
beruht wesentlich auf der Beugung des oberen Stumpfes der 
durchgerissenen Rachenhaut gegen den Sphenoethmoidaltheil des 
Schidels.~” — die Rachenhaut durehgerissen ist, néihert 
sich ihr oberer Stumpf dem Sphenoethmoidaltheil der Sechidelbasis, 
wodurel der Hypophysenwinkel zu einer kleinen Tasche umge- 
wandelt wird.” 

Kraushaar (. ¢. 10) meinte, dass der dorsale Teil der 
Rachenhaut die Hypophysentasche von hinten her schliesst. 

Minot’) dagegen behauptete. dass die Rachenhaut géanzlich 
verschwinde und dass eine neue Falte sich bilde, eine Duplikatur 
des Entoderms, worin das Mesenchym hineinwachst. Diese Falte 
sollte die Hypophysentasehe von hinten her abschliessen. 

Nusbaum’) besehreibt die Falte, welche zwischen der 
Rathkeschen Tasche und der Seesselschen liegt. als eine vor- 
getiiusehte. Sie sollte auf Sagittalschnitten vorgetiuscht werden 
durch die Einstiilpung der Rathkeschen Tasche und der Seessel- 
schen in dem Mesenchym. Es ist nach Nusbaum falsch. dieser 
Falte eine besondere phylogenetische Bedeutung zuzuschreiben. 

Die Meinung von v. Mihaleovies und von Kraushaar ist 
gewiss nicht richtig. Man sieht doch oft die Rathkesche Tasehe 
schon gut ausgebildet, wihrend der dorsale Rest der Rachenhaut 
noch anwesend ist. Dieser Rest inseriert dann direkt hinter der 
Ausmiindungsdtinung der Rathkeschen Tasche. Ware die Tasche 
dureh das nach vorn Umbiegen dieses Restes entstanden. so wiirde 
nicht die Insertion, sondern das freie Ende der Rachenhautreste 
hinter der Miindung der Tasche legen. Dass dies nicht der Fall 
ist. zeigen z. bb. Abb. 6 und 7 aus meiner vorigen Mitteilung 
(1. e. 21). 

In diesem Augenblicke fehlen mir die Beobachtungen, um 
hier ein endgiiltiges Urteil aussern zu koénnen. Es mag sein. 
dass die Falte hinter der Rathkeschen Tasehe nicht in jeder 
Hinsicht der Oberlippe der Cyelostomen entspricht. Wir diirfen 
aber nicht vergessen, dass einerseits die Reduktion, in’ welcher 

1 Ch. Minot: Entwickelung des Menschen. Deutsche Ausgabe, 1894. 

*) J. Nusbaum: Einige neue Thatsachen zur Entwicklungsgeschichte 
der Hypophysis cerebri bei Siiugetieren. Anat. Anz., Bd. XII, Nr. 7, 1896, 
S. 161-— 168. 
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diese Region offenbar sich betindet, und anderseits die Verspatung 
der Hypophysenanlage in Hinsicht auf das Verschwinden der 
Rachenhaut, eine grosse Zahl von Komplikationen verursachen, 
welche sekundir die einfacheren Verhaltnisse modifiziert haben 
mogen. 

Nun noch etwas iiber den Vorraum. Da nach meiner Hypo- 
these der Vorraum der Selachierhypophyse dem Geruchsorgan von 
Petromyzon homolog ist, so folgt hieraus. dass das Geruchsorgan 
der Selachier und der iibrigen Amphirrhinen dem Geruchsorgan 
von Petromyzon nicht homolog sein kann. Hat meine Hypothese 
Recht, so tindet man eine wahre Hypophyse nur bei den Amphir- 
rhinen, wo ein neues, paarig angelegtes Geruchsorgan sich dann 
ausgebildet hat. Bei den Monorrhinen gibt es ein Geruchsorgan, 
das bei den Amphirrhinen auch noch angelegt wird, aber einen 
Teil der Hypophysenanlage ausmacht. Die Frage, ob der Zustand 
der Monorrhinie erst sekundir entstanden sei, und die be- 
jahende Antwort, welche meistens hierauf gegeben wird, iiben 
keinen Einfluss auf unsere Hypothese. Es hat wahrscheinlich 
eine Ektodermgrube existiert. die bei den Monorrhinen zum so- 
genannten Geruchsorgan, bei den Amphirrhinen zum Vorraum des 
Hirnanhanges wurde. Wir kénnen rulig konstatieren, dass es 
noch nicht ausgemacht ist. welche Bedeutung diese Grube ur- 
spriinglich hatte. Wir tun somit am besten, nur mit der gréssten 
Vorsicht die bisher gediusserten Meinungen zu beurteilen. — . Wir 
finden,” hat Haller (Le. 25) geschrieben, das urspriinglichste 
Verhalten wohl bei den sSelachiern, denn diese sind, was die 
erste Anlage der Hypophyse betrifft. sogar den Cyelostomen in 
Urspriinglichkeit tiberlegen.~ Es ist selbstverstandlich, dass ich 
diese Meinung vorliutig noch nicht unterschreiben werde. 

Haller fangt seine schon oft zitierte Arbeit an mit dem 
Wunsche, dass seine Untersuchung .geeignet sein diirtte, die 
irrige Auffassung von der Natur der Hypophyse als rudimentiires 
Organ zu widerlegen*. mit dieser Autfassung ich 
nicht mitgehen. Ieh glaube, dass der Komplex von Mittelraum, 
Vorraum und Lobuli laterales allerdings rudimentir ist. Ob die 
Rathkesche Tasehe nur relativ progressiv erscheint durch 
die Reduktion der anderen Teile, ist nicht so leicht zu ersehen. 
Die Moéglichkeit liegt vor, dass die Rathkesche ‘Tasche. nach- 
dem sie eine ganz andere physiologische Bedeutung bekommen 
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hat, bei den hodheren Wirbeltieren sich nicht reduziert hat. 
sondern gewissermassen eine progressive Entwicklung bekommen 
hat. Es ist auch hier das letzte Wort noch nicht gesprochen 
und wir kénnen also nicht ausmachen, ob der Zustand, den man 
sich bei Saugetieren entwickeln sieht, nimlich den Besitz von 
zwei lateralen und einem medianen Kamm, als ein progressiver 
Prozess oder ein Zeichen der weitergehenden Reduktion autzu- 
fassen. ist. 

Retzius') spricht von einem Gesetze Auftreten 
rudimentarer Organe in ausgepragter, urspriinglicher Gestalt bei 
den am héchsten entwickelten Geschépfen, nachdem viel niedriger 
stehende Thiere diese Organe schon ganz verloren haben oder sie 
nur in viel verkiimmerterem resp. modificirterem Zustande aut- 
weisen konnen.* 

Es drangt sich dann der Gedanke aut, ob nicht diese Drei- 
teiligkeit der Siugerhypophyse vielleicht der Dreiteiligkeit des 
Nasenrachenganges (welche ich oben schon erwiihnte) entspreche. 

Es ist selbstverstandlich, dass ich nicht gern diese Er- 
scheinung bei der Siugerhypophyse damit erkléren und die 
Rathkesche Tasche somit als ein stark rudimentires Gebilde 
auffassen moéchte. Das oben Gesagte sei nur als eine Méglich- 
keit zu betrachten., 


Einiges tiber die vergleichende Anatomie der 
Hypophyse. 

Die vergleichende Ontogenie eines Organs muss immer als 
Grundlage fiir das studium der vergleichenden Anatomie be- 
trachtet werden. Nur zu sehr hat man die vergleichende Histologie 
als Grundlage genommen. Ich werde hier das gute Recht der 
Histologie nicht bezweifeln, aber glaube doch, dass das Studiuim 
der Ontogenie der sicherste Weg ist. um zu der Kenntnis der 
vergleichend anatomischen Verhaltnisse zu kommen. Es hat mich 
dann auch sehr interessiert, inwiefern das Resultat meiner onto- 
genetischen Studien mit den Ergebnissen histologischer Nach- 
forschungen iibereinstimmen wiirde. 


' G. Retzius: Uber ein dem Saccus vasculosus entsprechendes Ge- 
bilde am Gehirn des Menschen und anderer Saiugethiere. Biologische Unter- 
suchungen, Neue Folge, Bd. VIL, 1895. 
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Die neuesten Arbeiten iiber die vergleichende Anatomie des 
Hirnanhanges sind von Stendell (Le. 19).') Stendell unter- 
scheidet, wie ich schon erwahnte, einen Darmteil und einen 
Hirnteil. Ich habe auch schon mitgeteilt. dass ich den Namen 
Darmteil fiir einen sehr ungliicklich gewahlten halte und Pars oralis 
oder Pars pharyngea vorziehen wiirde. Den Darmteil teilt Stendell 
wieder in zwei resp. drei Teile ein, nimlich in einen Hauptlappen 
und einen Zwischenlappen. Bei einigen Tieren betindet sich 
zwischen diesen beiden Lappen ein Mittelteil oder Ubergangsteil. 
Der Zwischenlappen ist derjenige Absclnitt des Organs, der sich 
sehr innig mit dem Hirnteil verbunden hat. Er nennt diesen 
Teil auch wohl den Epithelsaum. 

ben Processus infundibuli der mensehlichen Hypophyse nennt 
er den Hirnteil; an der sogenannten Pars glandularis unterscheidet 
er den Hauptlappen und den Zwischenlappen (sein Zwischenlappen 
ist die von Herring so genannte Pars intermedia). Vielleicht ist 
im vorderen Teile der Hypophyse neben der Rathkeschen Tasche 
auch der Mittelraum und Vorraum noch aufgenommen und es 
wiirde also: Hauptlappen > Zwischenlappen = Rathkesche Tasehe 
~ Mittelraum (7) ~ Vorraum (7) sein. 

Bei den sanuropsiden gibt es nach Stendell auch einen 
Zwischenlappen und einen Hauptlappen. welche die Homologa 
devselben Lappen der siugerhypophyse sind. Da nun auch bei 
den sauropsiden der Hypophysenkorper gebildet wird durch eine 
Rathkesche Tasche, einen Mittelraum und Vorraum, wiirde bei 
den Sauropsiden auch Havptlappen —- Zwischenlappen = Rathke- 
sche Tasche Mittelraum Vorrauim sein. 

Bei den Selachiern unterscheidet Ste nde ll einen Hauptlappen 
und cinen Zwischenlappen. Vergleiche ich nun seine Abbildungen 
mit den meinigen, so komme ich zum Resultat, dass bei den 
Haitischen der Zwischenlappen ~ die ganze Rathkesche Tasche 
ist und Vorraum Mittelraum Hauptlappen. 

Ks wird klar sein, dass der Zwischenlappen der Selachier 
dem der Amnuioten nicht homolog ist. denn bei den Amnioten 
ist der Zwischenlappen nur der kaudale Teil der Rathkeschen 
Tasche. Auch ist der Hauptlappen der Selachii jenem der 
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Amnioten nicht homolog. Bei den Amnioten ist ja: kranialer 
Teil der Rathkeschen Tasche + Mittelraum + Vorraum = Haupt- 
lappen. Stendell halt aber die Lappen der Selachierhypophyse 
tir die Homologa der gleichnamigen Lappen bei den Amnioten. 

Der Hauptteil sollte nach Stendell im allgemeinen blutreich. 
der Zwischenlappen dagegen weniger blutreich sein. Er tindet nun 
aber bei den Selachiern abweichende Verhaltnisse: .Ausser bei 
Selachiern ist der Zwischenlappen bei allen Formen weniger von Blut- 
gefassen durehstromt als der Hauptlappen.“ Diese Tatsache hatte 
stendell doch zur Vorsicht mahnen sollen. Den Zwischenlappen der 
Selachier hat er zu gross genommen: der grosste Teil gehért zum 
Hauptlappen, was vielleicht auch die abweichende Struktur erklirt. 
Die Meinung von Haller (. ec. 25) und W. Miiller (1. e. 27), 
welche den Zwischenlappen der Selachii Hauptlappen genannt haben, 
ist mir also nicht ganz unbegreiflich, obwohl Stendell sie ab- 
lehnt mit den folgenden Worten: ..Merkwiirdigerweise hat Haller, 
wie das auch schon Miiller getan hatte, bei Selachiern die 
beiden Teile gerade umgekehrt angesprochen und bezeichnet und 
ist so auch zu einer abweichenden Homologisierung der Driisen- 
teile derselben mit denen hodherer Vertebraten gekommen.* 

Bei den Cyclostomen unterscheidet Stendell einen Zwischen- 
lappen, Mittelreil und Hauptlappen. welche drei Teile er aueh bei 
den Teleostiern fand. Er halt den Zwischenlappen fiir das Homologon 
der Zwischenlappen bei anderen Tieren. Nach meiner Auffassung 
muss dieser Zwischenlappen den kandalen Teil der Rathkeschen 
Tasehe darstellen. Der Ubergangsteil sollte dem Hauptlappen der 
Amnioten homolog sein und also Vorraum(7)-- Mittelraum(?) — 
Rathkesehe Tasche sein. Sehhesslich sollte der Hauptlappen 
das Homologon des Hauptlappens (und namentlich des am weitesten 
frontal gelegenen Teils des Hauptlappens) bei den Selachiern sein, 
d. h. des Vorraums. Die Hypophyse der Cyclostomen wire jener 
der Amphyrrhinen also vollkommen homolog. 

Wir kommen auf diese Weise zu sehr merkwiirdigen Resultaten. 
welche uns zu der Annahme nétigen, dass die vergleichende 
Anatomie der Hypophyse nach Stendell mit unseren Theorien 
iiber die Ontogenie nicht in Einklang gebracht werden kann. 

Ich bezweitle es auch, ob man das Recht hat, drei Teile 
an der Cyelostomenhypophyse zu unterscheiden. Ich habe eben- 
sowenig als vy. Kupffer, Retzius und Haller drei Teile 
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gesehen, sondern glaube, dass es nur zwei verschiedene Teile der 
Cyclostomenhypophyse gibt. Auch bezweifie ich sehr stark, ob 
die Hypophysis der Petromyzonten wohl der der iibrigen Verte- 
braten homolog sei, wie es aus Stendells Angaben hervorzu- 
gehen scheint. Nun ist es natiirlich immer méglich, dass Stendell 
auf Grund histologischer Untersuchungen vyollkommen zu seiner 
Homologisierung berechtigt ist, obwohl es mir unwahrscheinlich 
vorkommt. Viele der von Stendellangegebenen Grenzen stimmen 
doch mit ontogenetischen Grenzen iiberein und die Annahme liegt 
also nahe, dass die ontogenetisch verschiedenen Teile auch histo- 
logische Unterschiede zeigen werden. Dann aber glaube ich, dass 
die Einteilung von Stendell noch nicht in jeder Hinsicht richtig 
ist. Es wird somit sehr wiinschenswert sein, die vergleichende 
Anatomie der Hypophyse noch austiihrlicher zu studieren und 
namentlich mit den Ergebnissen der vergleichenden Ontogenie 
zu vergleichen. 

Im Anschluss an die vergleichende Anatomie kann ich hier 
noch etwas anderes erwahnen. 

Haller (le. 25) hat die Autsehen erregende Beobachtung 
gemacht, dass die erwachsene Hypophysis eine Ausmiindungs- 
Offmung besitzt. Diese Offnung miindet in den Subduralraum 
und wurde bei allen von Haller untersuchten Tieren ge- 
funden. 

Salzer (le. 11) behauptet: Offnung. die diesen 
Raum (der Hypophysis) mit dem Subduralraum verbindet, konnte 
ich nicht finden. Da ich eine solehe in meinen Serien nicht finden 
konnte, untersuchte ich daraufhin die Hypophysen erwachsener 
Mause und Ratten, doch konnte ich auch hier nicht mit Bestimmt- 
heit die von Haller beschriebene Offnung finden.~ 

Im Jahre 1900 hat Haller (Ll ¢. 13) die Ausmiindungs- 
Offnung von neuem bei den niederen Vlacentaliern und im Jahre 
1910 (Le. 15) bei Mauseembrvonen beschrieben. 

Bei selachierembryonen aber war Haller nicht ganz gewiss. 
Gerade an dem vorderen Ende der Hypophyse betindet sich .eine 
gunz median gestellte, dusserst diinnwandige, langliche Stelle. von 
welcher eine Durchbrechung jetzt mit Sicherheit nicht feststellbar 
war. Diese stelle entspricht aber, wie die friihere Entwicklung 
gelehrt hat. durchaus jenem Ort, an dem sich der Hypophysen- 
sack von seiem Mutterboden, der Rachenepidermis, abgeschniirt 
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hatte. Alles spricht dafiir, dass bei den Selachiern eine Miindung 
sich erst nach der Geburt einstellt.* 

Bei erwachsenen Wirbeltieren war aber auch nicht immer 
die Ausmiindungséffnung zu sehen. 

Haller nahm nun an, dass die Offmung sehr fein und nur 
dann sichtbar wire, wenn die Driise wahrend intensiver Funktion 
fixiert wurde. 

Haller hat angefangen, das Hirn mit der Schiidelbasis 
zusammen zu schneiden. Aber das hatte grosse Schwierigkeiten. 
wlch habe." schreibt Haller spater, .am durch das lange Ent- 
kalken nicht ungiinstig auf das Hypophysengewebe einzuwirken, das 
Gehirn der Maus samt der Hypophyse vorsichtig aus der Schidel- 
hodhle herausgenommen, und dann so das vorher in Formol ge- 
legene Objekt in Alkohol gebracht.~ Gegen beide Priaparations- 
verfahren Kann man opponieren: die Beschwerde des Entkalkens 
hat Haller selber eingesehen. Aber auch das Herausnehmen 
kann sehr leicht auf einem Locus minoris resistentiae einen Riss 
in der diinnen Wand hervorrufen. 

stendell ¢. 19) sehreibt: .Es ist mir ebensowenig wie 
anderen Autoren gelungen, diese Offvung, die sich nach Haller 
nur bei Sekretaustluss erweitern soll, zu finden* und an anderer 
stelle heisst es: Beobachtung (der Ausmiindungséfinung }, 
die sich auf alle von ihm (Haller) untersuchten Formen bezieht, 
ist von keinem anderen Autor vorher oder nachher wieder ge- 
macht worden.” 

Auch ich bezweitle die Anwesenheit einer Hypophysenmiindung 
und meine, dass Haller Artefakte gesehen hat, da ich aus seinen 
Abbildungen gesehen habe, dass die yon ihm gezeichneten Offmungen 
an Stellen liegen, die nach meiner Meinung nicht homolog sind, 
was doch meines Erachtens nicht zu erwarten war. Eine einwand- 
freiere Untersuchungsmethode als diejenige von Haller ist sehr 
erwiinseht. Hoffen wir, dass bald auch diese Frage ins rechte 
Licht gesetzt werden mige! 

Schliesslich noch einige Worte iiber die Nomenklatur 
der Hypophvsenteile. 

Man hat die grésste Miihe, sich in den zahlreichen Namen. 
welche den verschiedenen Hypophysenteilen von verschiedenen 
Autoren gegeben worden sind, zurecht zu finden. Ich achte es 
darum nicht unniitz, hier diese Namen mehr oder weniger in 
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Zusammenhang miteinander zu stellen. Zunichst weise ich 
darauf hin, dass nicht alle Autoren unter dem Begriffe Hypo- 
physe dasselbe verstehen. Einerseits nennt man nur den aus 
dem Mundepithel entstandenen Teil Hypophysis (so z. B. Sasse), 
anderseits (und das ist die am meisten gebrauchliche Nomen- 
Klatur) nennt man das Gesamtorgan, das sich aus diesem Teil 
und dem Processus infundibuli zusammensetzt. die Hypophyse. 
lm letztgenannten Kalle hat man nun den zwei Teilen, welche 
die Hypophysis aufbauen, verschiedene Namen gegeben. So wird 
der aus dem Mundektoderm stammende Teil genannt: Pars 
(s. Lobus) anterior, Pars glandularis, Orohypophyse (Retzius 
1895), Hypophysis proper (Bickford 1895), Darmteil (Stendell 
1913), Pars bueealis (Tilney 1913), wihrend man den hinteren 
Teil genannt hat: Pars (s. Lobus) posterior, Pars nervosa, Neuro- 
hypophyse (Retzius 1895), Hirnteil (Stendell 1913) und Pars 
neuralis (Tilney 1913). 

Man kann aber nicht ohne Schwierigkeiten einen vorderen 
und einen hinteren Lappen unterscheiden, da die Lage zuweilen 
gerade eine umgekelrte ist. Doch hat diese Nomenklatur die 
meisten Anhinger. 

Den vorderen Hypophysenlappen (s. Pars glandularis) teilt 
man wieder in verschiedene Teile. So spricht v. Mihaleovies 
(1874) von einem vorderen Fortsatz, Salzer (1890), von Korper. 
solidem Fortsatz und frontaler Platte; Haller (189s) von Hypo- 
physenkérper und Sammelschlauch: Joris (1907) von Corps 
pituitaire und Lobule de la tige: Staderini (1909) teilt seine 
Pars glandularis in eine Pars anterior, Pars posterior, Lobus 
chiasmaticus und Lobus praemammillaris: Bolk (1910) in einen 
Korper und Lobulus bifureatus: Haller (1910) spricht von einem 
vorderen Lappen und Oralfortsatz. 

Zu erwahnen ist noch, dass Stendell (1913) den Darm- 
teil in einen Hauptlappen, Zwischenlappen und Mittelteil teilt, 
wihrend Tilney (1913) seine Pars bueealis in eine Pars distalis 
und Pars juxtaneuralis (Pars tuberalis ~ Pars infundibularis) teilt. 

Zwischen den vorderen und hinteren Hypophysenlappen be- 
schreibt Herring (1908) eine Pars intermedia. Bei Selachiern 
beschreibt Haller (1898) einen Hypophysensack, unteres Hypo- 
physensiickehen, hinteren Abschnitt, Hypophysenkopf und Hypo- 
physenknopf: Gentes (1908) spricht von: Sac inférieur, Sac 
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supérieur, Lobe posterolaterale, Lobe anterolaterale, Lobes latéraux, 
Hypophyse juxtacranienne: und Sterzi (1912) beschreibt die 
Tasea del Rathke. Diverticolo rostrale (mit den zwei estroflessioni 
laterali), Lobi laterali, Portio perimeningea (mit einem Diverticolo 
posteriore und zwei Diverticoli laterali), und eine lortio endocranica 
“mit zwei Sacchi ipofisari ventrali). Zwischen Portio perimeningea 
und Portio endoeranica betindet. sich der Peduncolo interipofisario. 

Schliesslich spricht Gaupp (18935) bei Reptilien von einer 
Mittel- (Terminal-) Knospe, zwei Lateral- (Seiten-) Knospen und 
einem Vorraum. 

Ich bin davon iiberzeugt, dass ausser den hier genannten 
noch mehrere Namen in der Literatur vorgeschlagen worden sind. 
Ich meinte bei der Beschreibung der Hypophysenentwicklung so 
viel wie moglich aus den bekannten Namen wiahlen zu miissen., um 
nicht noch mehr Namen einzufiihren. 

Es wird nun aber nach meiner Meinung die hochste Zeit. 
eine fiir alle Vertebratengruppen brauchbare Nomenklatur  fest- 
zustellen, um so mehr, da sich die Hypophysen der verschiedenen 
Wirbeltierklassen nach einem gleichen Typus entwickeln, was ich 
in meiner Arbeit klarzulegen versucht habe. 

Durch Mangel an Material bin ich bis jetzt nicht imstande 
gewesen, die Entwicklung des Hirnanhanges bei Teleostiern und 
Amphibien zu studieren. Aus einigen Literaturangaben habe ich 
aber den Eindruck bekommen. dass im grossen Ganzen die er- 
wachsene Hypophyse dieser ‘Tiere der Hypophyse der anderen 
Vertebraten entspricht (in Hinsicht auf die Einteilung in Lippehen ). 
Es wird erwiinseht sein, die Entwicklung der Hypophyse bei diesen 
Tieren mit der von mir beschriebenen Entwicklung zu vergleichen. 


Hiitte ich tiber das Verhaltnis der Hypophyse zur Chorda 
dorsalis, zur Seesselschen Tasche und zu den praemandibularen 
Kopfhohlen ausfiihrliche Studien gemacht. so wiirde die Frage, zu 
welchen Ansichten iiber die phylogenetische Bedeutung der Hypo- 
physis unsere ontogenetischen Beobachtungen uns fiihren, noch 
erértert werden. Aus den hier mitgeteilten Tatsachen allein haben 
wir aber noch kein Recht, einen Schluss zu ziehen. 

Nur hoffe ich hier den phylogenetischen Entwicklungsgang 
des Hirnanhanges in der Vertebratenreihe deutlich gezeigt zu 
haben. 
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Nach Abschluss dieser Arbeit erschien eine sehr ausfiihr- 
liche Monographie iiber die mikroskopische Anatomie des Hirn- 
anhanges (Oppels Lehrbuch der vergleichenden mikroskopischen 
Anatomie der Wirbeltiere. Achter Teil. Die Hypophysis cerebri 
von Dr. W. Stendell. G. Fischer. Jena. 1914.) Die Ein- 
teilung und Homologisierung der Teile nach Stendell besprach 
ich schon. Die neue Arbeit gibt keine anderen Meinungen dariiber. 
Der Verfasser beriihrt aber auch die Frage nach der phylogene- 
tischen Entwicklung der Hypophyse. Einige Zitate iiber diesen 
Teil seiner Arbeit méchte ich hier geben. 

1. .Wie in der Vertebratenreihe der Zwischenlappen (d. h. 
kaudaler Teil der Rathkeschen Tasche) zusehends unscheinbarer 
wird, nimmt der Hauptlappen an Volumen und Komplikation standig 
zu. Vom Zwischenlappen aber haben wir gesehen, dass er in den 
Hirnteil sezerniert, demnach seine Lage am Hirn aus physio- 
logischen Griinden mit Recht inne hat. Ohne Zweifel also ist er 
bei den Wirbeltieren derjenige Hypophysenteil, der die Verbindung 
mit dem Gehirn aufgenommen hat und somit von den beiden 
Darmteilabschnitten den phylogenetisch alteren darstellt* (S. 145). 
Ich habe versucht, klar zu machen, dass dieser Zwischenlappen 
wahrscheinlich das Homologon der Cyclostomenhypophyse (oder 
eines Teiles dieser Hypophyse) ist. Der Hauptlappen erscheint 
in seiner vollen Ausbildung erst bei den Amphirrhinen. Den 
Zwischenlappen halte ich darum ebenfalls fiir den phylogenetisch 
ailteren Teil des Hirnanhanges. Auch es mir nicht un- 
verstandlich, wenn es sich herausstellte, dass zwei Teile mit se 
verschiedenem phylogenetischen Wert verschiedene physiologisclie 
Funktionen hatten, wie die Untersuchungen von Herring es 
wahrscheinlich machen. 

2. ,So finden wir also bei den noch lebenden, unmittelbaren 
Vorfahren der Wirbeltiere keine Hypophysis cerebri im  eigent- 
lichen Sinne, keine Hypophysendriise, sondern nur die mit der 
tiechgrube noch vereinte Anlage derselben, eine olfactivo-hypo- 
physale Bucht.* 151.) 

3. .Die Entwicklung der Vertebratenhypophysis also muss 
ausgehen von einer dem Infundibulum entgegen gerichteten Mund- 
buchteinstiilpung. Eine solche finden wir in Form der Rathke- 
schen Tasche auch tatsichlich bei allen Vertebraten wieder. So 
muss also auch das phylogenetische Vorstadium gebildet gewesen 
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sein. Es wird zudem auch noch mit der Riechgrube in Zusammen- 
hang gestanden haben. — Spater jedoch hat sich die Verbindung 
gelist und bleibt nur in der Ontogenesis erhalten.“ (S. 151.) 

Nur den letzten Teil dieser Behauptung bezweitle ich. Ich 
glaube, dass die Verbindung mit dem Organ der Cyclostomen, 
das man immer als Riechorgan bezeichnet. bestehen bleibt und 
dass dieses Organ in die Hypophysis aufgenommen wird (Vorraum). 
Die Amphirrhinen haben dann ein neues Geruchsorgan, wenn 
man nimlich das Reeht hat, bei Monorrhinen von .Geruchsorgan* 
zu sprechen. Man betrachtet heute die Monorrhinen meistens 
als sekundir entstanden. Das .Geruchsorgan* der Cyclostomen 
sollte urspriinglich eine doppelte Anlage besessen haben. Caeno- 
genetisch wird aber die Anlage dann eine einfache. Bei den 
Amphirrhinen sollte nun aber das Geruchsorgan plotzlich wieder 
eine doppelte Anlage bekommen haben. Diese Theorie ist also 
auch nicht ohne dunkle Punkte. Auf Grund der iiberraschenden 
Ahnlichkeit in der ontogenetischen Entwicklung habe ich nun 
aber die Hypothese geiussert, dass die Geruchsgrube der Cyclo- 
stomen zum Vorraum der Hypophyse bei den Amphirrhinen wird. 
Ich konnte nicht umhin, zu diesem Sehluss zu kommen. 

Auf einer Versammlung hollindischer Anatomen in Amsterdam 
habe ich tiber meine Hypothese einen Vortrag gehalten. Der 
Direktor des Zentral-Instituts fiir Hirnforschung zu Amsterdam, 
Herr Dr. Ariens Kappers, machte mich bei der Diskussion 
darauf aufmerksam, dass auch aus hirnanatomischen Griinden 
meistens das Geruchsorgan der Cyclostomen als das Homologon 
des Geruchsorgans der Amphirrhinen betrachtet wird. Er war 
aber mit mir dariiber einig, dass die morphologische Uberein- 
stimmung der Entwicklungserscheinungen bei Amphirrhinen und 
Monorrhinen sehr auffallend war und mir zur Aufstellung meiner 
Hypothese das Reeht gab. 

Weitere Untersuchungen sind somit sehr erwiinseht. Ich 
hotie, dass sie uns zu einer besseren Kenntnis der so merkwiirdigen 
Monorrhinen fiihren mégen. Meine Hypothese hat dann jedenfalls 
etwas Gutes gewirkt. 

Ich weise darauf hin, dass die Frage nach der Hypophysen- 


entwicklung bei den Cyclostomen mit meiner Homologisierung der 


verschiedenen Teile des Hirnanhanges bei den Selachiern, Sauro- 
psida und Mammalia in keinem Zusammenhang steht. 
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4. .Der Hauptlappen aber hat mehr und mehr an Bedeutung 
gewonnen. Zunichst hat er sich wohl aus folgenden Griinden 
entwickelt. Die weitab vom Hirnboden gelegenen Driisenteile 
haben ihr Sekret nur schwer in denselben entleeren koénnen. 
Sie konnten mit den niher heranliegenden nicht konkurrieren 
Daher konnten sie sich separieren und eigene Entwicklungswege 
gehen. Die Nahe der auf der Keilbeintliche ziehenden Carotiden- 
istchen war dazu sehr giinstig. Mit ihnen gingen die distalen 
Driisenteile eine funktionelle Verbindung ein und wurden zum 
Hauptlappen. Dieser Teil aber schien  allmahlich biologisch 
wichtiger zu werden: so konnte er denn den Zwischenlappen 
iibertliigeln. Die Separation beider Teile brauchte keineswegs 
eine strenge zu sein, es konnte vielmehr zwischen ihnen ein 
Ubergangsareal bleiben, der Ubergangsteil (bei Petromyzonten 
und Teleostiern).* 

.Wahrend der Hauptlappen also an Grosse stetig zunahm, 
wurde der Zwischenlappen kleiner, ohne jedoch ein funktionsloses 
Organ zu werden.” (3. 153.) 

Histologische Anzeichen weisen nach Stendell auch auf 
das verschiedene Alter der Hypophysenlappen hin. 

So zeigt bei niederen Vertebraten sich der Hauptlappen 


als primitiy (Selachier, Ganoiden). — Bei hodheren Vertebraten 
wiederum zeigt der Zwischenlappen vielfach Abniitzungserschei- 
nungen in seinem Driisengewebe. “ (S. 154.) 


Die phylogenetische Entwicklung der Hypophysenlappen nach 
stendell scheint mir auf nur wenig tatsachlichen Griinden zu 
beruhen. Dass ich sie mir ganz anders vorstelle, wird wohl klar 
sein. Dass der Hauptlappen sich in progressiver Entwicklung 
betinden sollte, kann auch bei meiner Erklarung sehr wohl walhr 
sein, denn die Méglichkeit, dass die Rathkesehe Tasche progressiv 
sel, habe ich nicht ausgeschlossen. Obwohl ich die Rathkesche 
Tasche als den rudimentiren Nasenrachengang auffasse, brauelit 
sie. nachdem sie eine andere physiologische Funktion bekommen 
hat. ja nicht weiter reduziert zu sein, sondern kann (als Hypo- 
phvsenteil) sehr wohl stets weiter sich entwickelt haben. 

Vorraum und Lobuli laterales sind rudimentire Gebilde. 
Weil stendell diese Teile nicht beschreibt, weiss ich nicht. 
inwieweit hier seine histologischen Untersuchungen mit meinen 
Befunden iibereinstimmen wiirden. 


Vergleichende Ontogenie der Hypophysis. 289 


Rekapitulierend sehen wir also, dass Stendell eine ganz 
andere Meinung hat tiber die phylogenetische Entwicklung des 
Hirnanhanges. Er stiitzt sie aber auf rein spekulative Griinde. 
Da aber viele seiner Resultate mit meiner Theorie ganz vereinbar 
sind, hoffe ich durch das Studium der vergleichenden Ontogenie 
fiir einige histologische Verhaltnisse eine mehr tatsichliche Er- 
klarung gegeben zu haben. 


Herrn Prof. Dr. L. Bolk sage ich hier fiir seine immer 
angenehme und anregende Leitung meiner Studien meinen herz- 
lichen Dank. 
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Aus dem biologischen Laboratorium der Universitat Bonn. 


Die Regeneration des Auges bei Arion empiricorum. 
Von 


E. K6nig. 


Hierzu Tafel X und 3 Textfiguren. 


Untersucht man Serienschnitte normaler Augenfiihlerkuppen 
von Arion empiricorum, so zeigen sie neben oder hinter dem Auge 
ein grosses Ganglion. Diese Lage des Ganglion hatte bei alteren 
Autoren die Vermutung aufkommen lassen, dass das Ganglion 
zum Auge gehére oder dass wenigstens eine Verbindung zwischen 
beiden bestehe, so dass sein Verbleiben im Tentakel bei Entfernung 
des Auges fiir dessen Neubildung notwendig sei. 

.Schon im ersten Drittel des 18. Jahrhunderts*, so berichtet 
J. Carriére (Regeneration bei den Pulmonaten, 1880) .beobachtete 
man die Wiedererzeugung der Tentakel bei den Schnecken*. 1768 
wurde dann yon Spallanzani durch ausgedehnte Versuche nach- 
gewiesen, dass Gehiiuse- sowohl wie Nacktschnecken Teile des 
Kopfes regenerieren. Seine Ansicht dagegen, dass, wenn man einer 
Schnecke den ganzen Kopf abschneidet. ein neuer entsteht*, .die 
Regeneration tindet statt, ob man den Kopf vor oder hinter dem 
Gehirn entfernt hat", wurde von A. F. Schweigger (Handbuch 
der Naturgeschichte der skelettlosen ungegliederten Tiere, 1520) 
folgendermassen widerlegt : Als man die Schnecken, die Spallan- 
zani in Weingeist aufbewalrt hatte, anatomisch untersuchte, 
fand man, dass durch den Schnitt, den Spallanzani gefiihrt 
hatte, das Gehirn nicht abgetrennt war, also auch nicht der Kopf. 
sondern nur das Gesicht der Schnecke und dass das unvyerletzte 
Gehirn deutlich zu erkennen war™. 

Dagegen entfernte Carriére tatsiehlich einer Anzahl von 
Helix pomatia, hortensis, nemoralis den Kopf mit dem ganzen 
Schlundkopft oder mit einem grésseren Teil desselben, aber statt 
Neubildung trat bald nach der Operation bei diesen Tieren der 
Tod ein. Erfolgreich waren seine Versuche, wenn er Gehiiuse- 
schnecken ,beide Augentriger mit der sie verbindenden Hautbriicke 
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abgeschnitten hatte. Bei einer Helix hortensis zeigte sich nach 
41 Tagen der linke Augentriger 1 mm, der reehte 0.5 mm 
regeneriert. In beiden Fallen war das Auge bereits entwickelt, 
die Pigmentierung hatte begonnen*. Auch als Carriére einer 
Anzahl Helix hortensis die Epithelkuppe des ausgestreckten Augen- 
trigers mit dem Auge abtrennte, ohne das Fihlerganglion zu 
verletzen*, konnte er ebenfalls Neubildung der Augen beobachten. 
Allerdings fand er, als er nach 55 Tagen vier von diesen zu der- 
selben Zeit operierten Tieren die Augentriger zur Untersuchung 
absehnitt, das Auge in ,ganz verschiedenen Stadien der Ent- 
wicklung*. Er beobachtete, dass diese Ungleichmassigkeit in der 
Regeneration sich nicht auf vereinzelte Fille bezog, sondern die 
Regel bildete. Carriére weist nach, dass das Auge bei den 
Cehiuseschnecken aus dem Aussenepithel neu gebildet. dass die 
Linse von den Zellen der Augenblase ausgeschieden wird. Die 
geeignetste Operationszeit, um eine Regeneration des Auges zu 
erzielen, fallt nach ihm in die Monate April und Mai. 

Keine deutlichen Regenerations- Erscheinungen*  konnte 
Carrié¢re an Nacktsehnecken wahrnehmen. den kleineren 
Glasgefissen, welche ich dazu verwandte*. so schreibt er. .konnte 
ich ihnen die natiirlichen Lebensbedingungen nicht in ausreichendem 
Mabe gewahren, und die Tiere erlagen rasech der Ungunst der 
Verhaltnisse.* 

Dagegen erzielte Ad. Cerny (Areh. f. Entw.-Mech., Bd. 
1907), Neubildungen der Augentiihler bei der Nacktschnecke, Limax 
arborum. .Er schnitt 24 Exemplaren den halben rechten Fiihler 
ab und erhielt nach 3 4Wochen Augenregenerate. Der regenerierte 
Fiihler wurde erst nach Bildung des Auges wieder ausgestiilpt.” 
Auch Cerny beobachtete bei seinen operierten Tieren grosse Ver- 
schiedenheit in der Zeitdauer der Regeneration. Durch seine er- 
folgreichen Versuche konnte er die yon Spallanzani_ und 
Schaefer gemachten Angaben betreffs Wiedererzeugung der 
Tentakel, speziell der Angentriger bei Nacktschnecken bestitigen. 

Weitere giinstige Resultate betretfs Neubildung der Augen- 
fihler ete. bei Wasser- und Landpulmonaten hatte G. Techow 
zu verzeichnen (Areh. f. Entw.-Mech., Bd. 1911). Teh 
mochte hier nur auf seine Versuche an Nacktschnecken naher 
eingehen. Von diesen operierte er Arion empiricorum und Limax 
maximus. .Von 20 Tieren der ersten Art‘, so berichtet er, 
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denen am 20. Juni der rechte Augenfiihler entfernt wurde, 
bildeten zwei ein Regenerat.* Am 4. August beobachtete er 
an dem einen einen 2 mm langen, am 4. September an dem 
andern einen 1 mm langen Regenerationskegel, an beiden war 
noch kein Auge zu erkennen,* 

Am 6. Juli wurden nochmals 50 Tiere derselben Art in der 
gleichen Weise operiert. Am 17, August wird an 2 Tieren ein 
1mm und an 12 eine ‘2 mm lange Neubildung beobachtet. Am 
26. August lebten nur noch 10 von den operierten Schnecken. 
.Von diesen zeigte ein Exemplar einen 1'/2 mm langen Ersatz- 
fiihler mit Auge, ein anderes einen 2 mm langen Regenerations- 
kegel, aber scheinbar ohne Auge. Die iibrigen Schnecken waren 
mit einer ungefihr 1 mm langen Tentakelneubildung versehen. 
Am 31. August lebten nur noch 3 yon diesen operierten Schnecken, 
an deren Zustand sich aber nichts verindert hatte.“ 

Dass Techow bei diesen im Juli operierten Tieren eine 
bessere Regeneration als bei denen im Juni erzielte, fiihrt er 
auf ihre Aufbewahrung im Freien zuriick. Die im Juni ver- 
stiimmelten Schnecken waren nimlich im geschlossenen Raume 
gehalten worden. 

Bei Limax maximus sehnitt Techow am 6. Juni 7 Tieren 
den rechten Fiihler ab. Von diesen im Garten aufbewahrten 
Tieren waren schiiesslich alle aus ihrem Behiilter entschwunden. 
Aber als man diesen am 29. August aufhob, fanden sich in einer 
Vertiefung darunter zwei von den operierten Schnecken wieder. 
.Trotz des ginzlichen Mangels an Licht und Nahrung hatten beide 
Tiere einen 2 mm langen weisslichen Ersatzfiihler mit deutlich 
sichtbarem Auge gebildet.* 

Techow beobachtete gleich Carri¢re, dass die regene- 
rierten Augen der Schnecken epithelialer Abkunft sind, dass die 
Linse aus einer Sekretion der Augenzellen hervorgeht. Aber er 
hemerkt im Gegensatz zu Carrié¢re das Auftreten der Linse 
erst nach der Pigmentierung des Auges. Auch er konstatiert 
wie Carriére und Cerny grosse Verschiedenheit in der Regene- 
rationsdauer bei der gleichen Art von Schnecken. 

Die jiingsten Berichte iiber Neubildung der Augenfiihler 
tinden wir bei B. Hanko (Arch. f. Entw.-Mech. der Organismen, 
Bd. \NAVIIL, 3. Heft, 1914) und zwar iiber Nassa mutabilis. 
Diese Schnecken miissen eine erstaunlich grosse und schnelle 
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Regenerationsfahigkeit besitzen. .Bereits nach einer Woche zeigt 
sich ein kleiner weisser Regenerationskegel, der nach 10— 12 Tagen 
die Halfte der urspriinglichen Lange hat. Am 12.—15. Tage 
deutet ein kleiner schwarzer Fleck am regenerierten Fiihler das 
neugebildete pigmentierte Auge an.“ Nach 20—29 Tagen fand 
Hanko vollkommen fertige, funktionierende Augen vor. Die 
schnecken dieser Art“, so berichtet er, ,vertrugen wiederholte 
Verstiimmlung sehr gut; das Auge entwickelte sich stets von 
neuem. Die Entstehung des Auges und der Linse bei Nassa 
mutabilis vollzieht sich in der von Carriere und Techow 
von andern Schneckenarten angegebenen Weise. Gleich Techow 
beobachtete er die Linse erst nach Pigmentierung des Auges. 
Je mehr sich die Linse entwickelt, desto harter wird das sie 
bildende Sekret. worauf Hanko das in Stiiekebrechen der alteren 
Linsen beim Schneiden zuriickfiihrt, was er bei jiingeren nicht 
bemerkte. 

Betretis der Regeneration der Nerven und speziell des Seh- 
nerven schreibt Hanko: .Anfangs sind in der Nahe der sich 
bildenden Augenblase keine Nerven auffindbar: sie entwickeln 
sich erst spiter den unter dem Auge befindlichen Nervenknoten 
bildend, von welchem sich die Nerven, nach allen Richtungen hin 
verzweigend, in Schalen um den Augapfel legen. Vom 2s. Tage 
ist der Sehnery sichtbar, von welehem biischelweise auslaufende 
Nerventasern die Sehnervenzellen versorgen.* 

Uber meine Versuche ist das folgende zu berichten: Am 
2. Mai 1913 wurden 5 Nacktschnecken, Arion empiricorum, yon 
beiden Augenfiihlern die Kuppen mdglichst kurz abgeschnitten, 
damit das im Fiihler neben oder hinter dem Auge gelegene 
Ganglion erhalten bliebe (Serie 1). operierten Schnecken, 
die viel Schleim absonderten, wurden in innen angefeuchtete 
Glasschalen gebracht, die mit Glasdeckeln so dicht verschlossen 
wurden, dass die ‘Tiere nicht entweichen konnten, aber noch 
geniigend Luft zum Atmen hatten. Die Glasschalen wurden vor 
einfallendem Lichte geschiitzt. Trotz der Verstiimmelung streckten 
die Schnecken noch einige Stunden lang ihre Augenfiihler aus. 

Vom 2. Tage nach der Operation erhielten die Schnecken 
frische Salatblitter als Futter. Am 4. Tage befreite ich sie aus 
ihren niedrigen engen Gefingnissen und versuchte ihnen, indem 
ich sie in grosse, hohe Glaskisten brachte, auf deren Boden 
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Gras und Salat in Erde geptlanzt waren, den Aufenthalt im 
Freien soweit als méglich zu ersetzen. Den Verschluss dieser 
Kasten bildeten mit Gaze bespannte Deckel. 

Diese Behilter, die nach der Fensterseite zu durch Papp- 
scheiben verdunkelt wurden, standen bis Mitte August und dann 
wieder von Mitte September bis in den Oktober in einem meist 
geschlossenen Raume des biologischen Laboratoriums. Darin lebten 
die jetzt und spiter operierten Nacktschnecken, Arion empiricorum, 
wihrend, wie oben bemerkt. Techow meint, dass ,von 20 Arionen 
deshalb nur zwei regeneriert hitten, weil sie im geschlossenen 
Raume gehalten wurden. 

Salat. der jeden 2. Tag erneuert wurde, blieb wabrend der 
ganzen Zeit das einzige Futter meiner Versuchstiere, und zwar 
bevorzugten sie festen Kopfsalat. Von anderen Salatarten frassen 
sie nur wenig. 

Fir die mikroskopische Untersuchung wurde folgende Methode 
verwandt: Die Priaparate kamen fiir 10 Minuten in Sublimat. 
danach fiir 24 Stunden in 50°,o jodhaltigen Alkohol. darauf je 
24 Stunden in 70°/o, 80%o, 96°/o und fiir 2 Stunden in absol. 
Alkohol. Dann je '/2 Stunde in Alko- 
hol-Nviol. Xvlol, Nylol-Paraftin und 
schliesslich in Paraffin, das inner- 
halb dieser Zeit nochmals erneuert 
wurde. Dann wurden die Praparate 
eingebettet. Dasselbe Verfahren, 
héchstens mit dem Unterschiede, 
dass ich manchmal Chloroform statt 
verwendete, diente zum 
Fixieren und Harten bei allen ab- 
geschnittenen Tentakeln ete., nur die 
Zeitdauer wurde je nach der Grosse Fig. 1. 
des Objektes verandert. Die Starke 4... eingestiilpten Fahler liegt 
der Schnitte betragt 5 bis 7,5 ™ am Grunde des Einstiilpungs- 
oder wenn es sich nicht anders er- _ spaltes dieses Schnittes das Auge 
méglichen liess 10 «. Zum Farben mit dem gewundenen N, opticus, 
wurde Haematoxylin nach Ehrlich echts vom Auge das Fihler- 

age * ganglion. (Die drei Textfiguren 
und Haemalaun, Kosin und Kongo- 
rot beniitzt. Auch nach van Gieson — Vergrisserung von Leitz Nr. 3, 
wurde gefirbt. A. 1). 
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Die Seriensehnitte der am 2. Mai konservierten normalen 
Tentakelkuppen zeigten neben dem Auge das Fiihlerganglion wie 
die beistehende Texttigur 1 erliutert. Es war also zugleich mit 
dem Auge entfernt worden. Darnach ware, wenn die Ansiecht 
zutrite .das Auge wird nur regeneriert, wenn das danebenliegende 
Ganglion im Fihler erhalten bleibt, keine Regeneration des 
Sehorgans in diesem Falle zu erwarten. 

Am 27. Mai streckte eine der operierten Sechnecken ihren 
rechten Fiihler wieder aus. (Einige Stunden nach der Operation 
hatten alle Sehnecken ihre verstiimmelten Fiihler eingezogen und 
dauernd in dieser Lage gehalten.) An der ehemaligen Schnitt- 
tliche des betreffenden Fihlers ist ein grauweisser, halb dureh- 
sichtiger, ungefabr | mm langer Regenerationskegel zu_bemerken. 
Mit breiter Basis sitzt er dem normalen Fiihlerende auf. Vorn lateral 
an der Neubildung ist ein kleiner sehwarzer Fleck zu sehen. Am 
4. Juni wird auch von dieser Schnecke — sie wurde im Verzeichnis 
als 4. Schnecke gefiihrt — der linke Fiihler ausgestiilpt. An ihm 
ist ebenfalls eine kleine grauweisse Neubildung mit vorn seitlich 
schwarzem Punkt vorhanden. Am 10. Juni, also nach 39 Tagen, 
werden von dieser Schnecke die beiden ungefihr 2 mm langen* 
Regenerate und noch ein kleiner Teil des urspriinglichen Tentakels 
abgeschnitten und nach oben beschriebenem Verfahren konserviert, 
da an beiden Neubildungen die regenerierten Augen schon makro- 
skopisch zu erkennen sind. Die Schnecke wurde weiter aufbewahrt, 
lebte bis Anfang August und regenerierte im Juli nochmals ihre 
Augen. Am 10. Juni ist bei der zweiten Schnecke am rechten Fiihler 
ein kleiner Regenerationskegel mit vorn seitlich schwarzem Tupfen 
zu bemerken: der linke Fiihler wird noch nieht wieder aus- 
gestiilpt. 

Die dritte Schnecke zeigt den 10. Juni eine dem normalen 
Tentakel sehief aufsitzende, ungefihr 1 mm lange Neubildung: 
am linken Fiihler, der ebenfalls wieder ausgestreckt wird, ist die 
Schnitttliche spitz zulaufend vernarbt. Weder jetzt noch spiter 
wird eine Neubildung des Auges daran bemerkt. 

rst am 15. Juni sind bei der ersten Sehnecke kleine 
Regenerationskegel mit vorn seitlich sechwarzem Punkt wahrnehm- 
bar. Bei der fiinften Schnecke zeigen am 1s. Juni beide Fiihler 
Neubildungen: am linken Fiihler ist der Pigmenttleck schon deutlich 
zu erkennen. 
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Den 21. Juni, also nach 50 Tagen, werden der zweiten 
Schnecke zwecks Untersuchung die liihlerregenerate entfernt, da 
an beiden nunmehr die regenerierten Augen deutlich zu sehen 
sind. Die Schnecke wird wie die vierte Schnecke aufbewalrt; sie 
regenerierte nochmals und ging kurz danach am 27. Juli zu Grunde. 

Der dritten Sehnecke wird auch am 21. Juni vom rechten 
Fiihler das Regenerat abgeschnitten und fiir die histologische 
Untersuchung vorbereitet, da der Pigmenttleck sich als Auge erwies. 
Der linke Tentakel zeigte, wie ich schon erwihnte, keine Regene- 
ration seiner Kuppe. 

Am 3. Juli kénnen auch von der ersten Schnecke die Fiihler- 
neubildungen mit Augen konserviert werden. Der fiinften Schnecke 
liess ich ihre regenerierten Tentakelkuppen, an denen Anfang Juli 
nunmehr beide Augen deutlich sichtbar waren, stehen, um daran 
zu beobachten, wann die noch grauweissen Regenerationskegel 
ihre urspriingliche retbraune pigmentierte Farbe anneimen wiirden. 
Das war Ende Juli der Fall. Nur eine feine grauweisse Linie 
bezeichnete noch die Stelle, wo der Schnitt gefiihrt worden war. 
Nur daran konnte iiberhaupt nachgewiesen werden, wie weit die 
Tentakelkuppen regeneriert waren, sonst unterschieden sie sich 
weder in Farbe noch in Form von normalen. 

Schnittresultat der regenerierten Tentakelkuppen von Serie I. 

Vierte Schnecke: rechter Regenerationskegel entfernt nach 
39 Tagen. Langsschnitt. Schnittstarke 7,5 «. 

Die Serienschnitte zeigen im eingestiilpten Fiihler das 
regenerierte Fiihlerganglion und das neugebildete Auge gelegen. 
Zwischen beiden ist, wie bei den normalen, keine Verbindung 
wahrzunehmen. Das Auge, vom Aussenepithel durch Bindegewebe 
getrennt. enthalt Cornea, Retina und Linse. Die Cornea besteht 
aus vertlachten prismatischen Zellen, deren Kerne am Aussen- 
rande gelegen sind, die Retina aus einer Pigmentschicht, der 
lingere helle Zellen zwischengelagert sind. Die Linse hat unge- 
fahr ovale Form und zeigt genau dasselbe homogene Aussehen 
wie der Cutikularsaum des Epithels. Zeller und Kerne lassen 
sich darin nicht nachweisen. Auge und Linse haben noch nicht 
ganz normale Grosse. Auch der N. opticus ist hier noch nicht 
so deutlich nachweisbar als wie an fertigen Augen. 

An einer andern Stelle der Fiihlereinstiilpung ist noch im 
Zusammenhang mit dem iibrigen Epithel eine Hanteinstiilpung 
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za sehen, die grosse Ahnlichkeit mit der von Carriére be- 
schriebenen ,Augenblase in der Abschniirung  begriffen‘ hat. 
Danach waren an diesem Tentakel zwei Augenneubildungen im 
Giange gewesen. 

Vierte Schnecke: linker Regenerationskegel, ebenfalls ent- 
fernt nach 39 Tagen. Langssehnitt. Schnittstarke 7.5 wa. 

Fiihlerganglion und Auge sind hier ebenfalls regeneriert, 
aber noch nicht so entwickelt wie in dem eben beschriebenen 
Regenerat, wodurch die Ungleichmissigkeit in der Neubildung 
hervortritt. 

Zweite Schnecke: linker Regenerationskegel, entfernt nach 
50 Tagen. Querschnitt. Schnittstirke 7,5 a. 

Die (Juerschnitte zeigen das regenerierte Tentakelganglion 
und unter einer knopfartigen Vorwélbung des Fiihlers, direkt 
unter dem Epithel, dessen Zellen hier stets abgetlacht sind, das 
neugebildete Auge. Bindegewebe umgibt es nur hinten und an 
den Seiten und erstreckt sich dann unter dem seitlich vom Auge 
gelegenen Zylinderepithel weiter. Dieser Befund ist in Uberein- 
stimmung mit der Art der Regeneration des Auges, das vom 
Epithel der Haut abstammt, sich davon abschniirt und somit erst 
spiter an der Abschniirungsstelle vom Bindegewebe umgeben 
und vom Aussenepithel getrennt werden kann. Das Auge besitzt 
die Groésse und die Bestandteile des normalen. An der eigen 
Seite zeigt es eine Ausbiegung, die ich noch an manchen andern 
Arionenaugen bemerken konnte. Die Corneazellen sind dureh- 
sichtig; an den seitlich gelegenen ist die Prismenform deutlich 
zu erkennen: ihre Kerne liegen am Aussenrande. Zwischen und 
hinter der Pigmentschicht des Auges sind die hellen, stabchen- 
formigen Zellen der Retina wahrzunehmen. Die ovale, entwickelte 
Linse fillt besonders seitlich nicht den ganzen Hohlraum des 
Auges aus. Aber eine Substanz stellt hinten und _ seitlich die 
Verbindung zwischen der Linse und den Augenzellen her, wodurch 
eine vordere Augenkammer entsteht (Taf. X, Fig. 1). Dasselbe 
veranschaulicht von der ersten Schnecke das grosse Auge des 
linken Fiihlers (Taf. X, Fig. 2). 

Techow meint von dieser ,Substanz, die als breiter Saum 
der Retina aufgelagert ist, dass sie als gerade in Ausscheidung 
begriffene Linsensubstanz aufzufassen ist.“ Da diese Linse und 
die des linken Auges der ersten Schnecke von Serie I (Taf. X, 
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Fig. 2) einen vollkommen entwickelten Eindruck machen, und 
diese Substanz iiberhaupt nar in vollstindig regenerierten und 
in normalen Augen (Taf. X, Fig. 3)') zu bemerken war, so 
scheint sie nicht zur Bildung der Linse zu dienen. Vielmehr 
sieht es nach meinen Praparaten aus, als wenn diese Masse sekundir 
von den Retinazellen ausgeschieden wird, um den zwischen fertiger 
Linse und Retina entstandenen Raum auszufiillen und die Linse 
seitlich zu befestigen. Vergl. Hanko, Arch. f. Entw.-Mech. 1914, 
38. Bd., 3. Heft. 

Die Retinazellen gehen in Nervenfasern iiber, die sich hinter 
dem Auge in dessen Langsachse zum Nervus opticus vereinen. 
Auch neugebildete Muskeln treten an dies Auge schon hinan. 

Ferner zeigt dieser Fiihler noch zwei andere Augenregenerate. 
seide besitzen Linsen; in beiden ist die Retina schon pigmentiert : 
aber noch an keinem ist der Sehnerv wahrzunelhmen. beide Augen 
sind kleiner als das eben beschriebene. Die drei Augen liegen 
nicht neben- oder dicht hintereinander im Fiihler. Von dem 
letzten Schnitt, der das zuerst beschriebene grosse Auge zeigt, 
enthalten die darauffolgenden zwélf Schnitte an dieser Stelle 
des Tentakels keine Spur von einem zweiten Auge. Erst der 
13. Sehnitt zeigt ungefihr an derselben Stelle des Fiihlers das 
aiusserste Ende des zweiten Auges. dessen weitere Bestandteile 
in den darauffolgenden Schnitten enthalten sind. Das dritte Auge 
liegt iiberhaupt an einer ganz andern Stelle des Fiihlers. 

Zweite Schnecke: rechter Regenerationskegel, entfernt nach 
50 Tagen. Liangsschnitt. Schnittstarke 7.5 

Das Fiihlerganglion sowohl wie das Auge sind neugebildet 
und vollkommen entwickelt. An diesem regenerierten Auge stellen 
sich die Zellen der Retina so dar, wie sie R. Backer (Arb. 
Z. Inst., Wien, 14. Bd.) bei den normalen Augen von Arion be- 
obachtete: Die Pigmentzellen sind verkehrt kegelférmig und 
enthalten basal den Kern. Die pigmentlosen Zellen sind basal am 
breitesten; ihr Kern liegt héher als der der Pigmentzellen. Sie 
gehen basal in eine Nervenfaser tiber und tragen distal einen Stiftchen- 
saum. Diese Zellen sind die Sinneszellen. Die Pigmentzellen blenden 
falsch einfallendes Licht ab und dienen als Stiitzzellen, da eine 

‘) Diese Substanz haftet hier zum Teil der Linse und zum Teil der 


Retina an. Die Trennung scheint durch Schrumpfung der Linse bei der 
Konservierung yverursacht zu sein. 
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Giliafaser sie ganz durchzieht und basal einen Fortsatz bildet.~ 
An einer Stelle des Auges haben sich scheinbar die Zellen der 
Augenblase bei ihrer Ditferenzierung zu Retinazellen so weit in 
den Hohlraum des Auges gestreckt, dass dadurch die Linse dureh- 
teilt wurde. Ein ahnliches Bild der Linsendurehtrennung — nur 
von einem jiingeren Augenstadium — gibt Abb. 12. Danach 
wire es auch mdglich, dass zu Anfang der Augenentwicklung 
die Augenblase eine kleine Ausstiilpung gebildet hatte. Es wird 
natiirlich schwer zu entscheiden sein, ob die Annahme einer 
(Juerteilung oder einer Ausstiilpung der einfach angelegten Augen- 
blase das Richtige trifft. Auf jeden Fall hat an der Trennungs- 
tliche eine Dehnung der jetzt darin gelegenen Zellen stattgefunden., 
da man keine Kerne in den abgeplatteten Zellen an dieser Stelle 
tindet. 

Erste schnecke: linker Regenerationskegel, entfernt nach 
62 Tagen. Schrager Querschnitt. Schnittstirke 7.5 a. 

Die Schnitte dieses Praparates zeigen wieder das Tentakel- 
ganglion regeneriert und ausserdem zwei selbstindig angelegte mit 
Cornea, Retina. Pigmentschicht und Linse versehene Augen und 
zwar: ein aussergewohnlich grosses Auge, unter der knopfartigen 
Vorwolbung des Epithels (Taf. X, Fig. 2) und ein kleineres Auge, an 
einer anderen Stelle des Fiihlers unter einer Epitheleinsenkung 
(Taf. X, Fig. 4) gelegen. Die ovale, entwickelte Linse des grossen 
Auges (Taf. \, Fig. 2) ist seitlich scheinbar durch die von der Retina 
ausgeschiedene Substanz an dieser befestigt, wodureh (besonders 
links) die Trennung in vordere und hintere Augenkammer deutlich 
wird. (Vergl. auch Hanko, Arch. f. Entw.-Mech. 1914.) 

In den Zellen der Retina sind Nervenfasern zu sehen, die 
sich hinter dem Auge zum \, opticus vertlechten. Eine Binde- 
gewebshiille umgibt dies Auge. 

An Stelle dieses grossen Auges, das in neun Schnitten ent- 
halten ist, zeigen die drei nachstfolgenden Schnitte in derselben 
Bindegewebshiille zwei kleinere pigmentierte augenihnliche Gebilde 
(Tafel \, Figur 5), die aber keine Linsen und keime Cornea 
besitzen. Nur die Cornea des zuerst beschriebenen Auges ist 
seitlich von dem grésseren der beiden kleinen zu sehen. Danach 
scheint sich das grosse Auge im Anfang seiner Entwicklung 
gegen sein Inneres so eingestiilpt zu haben, dass dieses in drei 
Teile geteilt wurde, wodurch dann nach der Differenzierung der 
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Zellen infolge der Schnittfiihrung drei pigmentierte Augen- 
neubildungen  vorgetiuseht werden. Techow — beobachtete 
Gleiches bei den Augen von Helix, Hanko bei denen von Nassa 
mutabilis. 

Erste Schnecke: rechter Regenerationskegel, entfernt nach 
62 Tagen. Querschnitt. Sehnittstarke 7.5 

Das Fiihlerganglion und das Auge sind auch hier neu- 
gebildet und entwickelt. 

Dritte Schnecke: rechter Regenerationskegel, entfernt nach 
50 Tagen. Liingsschnitt. Sehnittstarke 5 a. 

Die Schnitte dieses Regenerates zeigen ungefihr dieselbe 
Entwicklungsstufe vom Auge wie diejenigen des rechten Fiihlers 
der vierten Schnecke nach 39 Tagen. 

Das Tentakelganglion ist hier auch neugebildet. 

Dritte Schnecke: linker Fiihler wurde, weil er keine Neu- 
bildung zeigte, nicht konserviert. 

Das Ergebnis der eben beschriebenen Versuche lasst sich 
somit dahin zusammentassen: Das Auge von Arion empiricorum 
wurde regeneriert, wenn auch das daneben liegende Ganglion 
mitentfernt worden war. Danach vollzieht sich die Neubildung 
des Auges unabhingig vom Tentakelganglion. Nun kénnte man 
einwenden: Das beweist noch nicht, dass die Regeneration des 
Auges nicht von diesem ausgeht oder dass seine Entwicklung 
nicht teilweise von ihm abhangt, denn jedes Fiihlerregenerat zeigte 
nicht nur das Auge, sondern auch das Ganglion neugebildet. In- 
folgedessen miissen die Anfangs- und weiteren Entwicklungsstadien 
des Auges aufgesueht und beschrieben werden. 

Ausser der Regeneration des Auges zeigten die Serien- 
scunitte dieser 1. Versuchsreihe, dass auch das Tentakelganglion 
neugebildet wird. Nun fragte es sich: werden auch die anderen 
Bestandteile des Augenfiihlers: Muskeln, N. opticus und Tentakel- 
nervy regeneriert, wenn man sie teilweise oder ganz entfernt ? Wie 
bekannt durchziehen N. opticus und Tentakelnerv nebeneinander 
in Langsrichtung den Augenfiihler und verbinden Auge und 
Tentakelganglion mit dem Cerebralganglion. — Wenn nach Ent- 
fernung des ganzen Tentakelganglion zugleich ein kleiner Teil 
des Tentakelnerven mitgenommen wurde und im Regenerat wieder 
erschien, so blieb doch unentschieden, auf welche Weise der Nerv 
sich regeneriert habe. 
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Ich hatte unterdessen am 2. Juni 5 Nacktschnecken (wieder 
Arion empiricorum) die Augenfiihler bis zur Wurzel und am 
12. Juni 7 Tieren derselben Art die Augententakel zur Hialfte 
entfernt. Bei den am 2. Juni (Serie Il) und den am 12. Juni 
(Serie LIL) operierten Schnecken wurde betretts ihrer Aufbewahrung 
und betreffs Konservierung der Priparate genau dasselbe Ver- 
fahren, wie oben beschrieben, angewendet. 

In dem Verhalten dieser Schnecken war nichts Abweichendes 
von denen der 1. Serie zu bemerken. Dieselbe starke Schleim- 
absonderung und nur noch kurze Zeit nach der Operation Aus- 
strecken der zur Hialfte stehen gelassenen Augenfiihler; dann 
andauerndes Einziehen derselben. Als die Schnecken Futter 
erhielten, zeigten sie guten Appetit und sahen bald so wohl- 
genihrt wie ihre Vorginger aus. Die entfernten normalen Fiihler, 
resp. Fiihlerhalften zeigten das Auge mit dem N. opticus, das 
Tentakelganglion mit dem Tentakelnerv, Muskeln ete. 

Am 3. Juli (also nach 31 Tagen) zeigt die erste Schnecke 
von Serie Il rechts ein Regenerat mit Auge. Am 13. Juli wurde 
es konserviert, da es ungefaihr die Lange des normalen Fiihlers 
besass. Ganz genau kann man das ja nie sagen, wenn man beide 
Fiihler der Sehnecke entfernt hatte. Links streckt dieses Exem- 
plar erst den 14. Juli (nach 42 Tagen) eine Neubildung mit Auge 
aus, die am 24. Juli dem urspriinglichen ahnlich ist und deshalb 
fiir die histologische Untersuchung vorbereitet werden kann. 

Bei der zweiten Schnecke konnten die Regenerate am 
22. Juli (nach 50 Tagen), bei der dritten Schnecke am 30. Juli 
(nach 58 Tagen) entfernt werden, da sich die Neubildungen mit 
Augen nunmehr zu Ersatzfiihlern ausgewachsen hatten. 

Auch die Schnecken dieser II. Serie streckten erst das Regene- 
rat aus, wenn das Auge sich erneuert hatte — kenntlich vorn seit- 
lich dureh schwarzen Fleck — was nach 31—42 Tagen der Fall war. 

Obgleich diesen Schnecken die Augenfiihler vollstandig ent- 
fernt worden waren, hatten sie sie in ungefahr derselben Zeit 
regeneriert wie die Schnecken von Serie [, denen nur die Fiihler- 
kuppen abgeschnitten worden waren. 

Die 4. und 5. Schnecke hatten sich meiner Beobachtung 
entzogen, indem sie eines Morgens aus ihren Behaltern entwischt 
waren. Wie sie sich unter den Deckeln durchgezwingt haben, 
ist mir heute noch ratselhaft. — 
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Schnittresultate der regenerierten Fihler von 
Serie IT. 

Erste Schnecke: rechtes Regenerat entfernt nach 41 Tagen. 
Lingssehnitt. Sehnittstirke 10 

Das regenerierte Auge (Tafel X Fig. 7), das die Bestandteile 
und die Grésse des normalen Auges aufweist, liegt eingestiilpt 
an der Stelle der Fiihlerfurche, die typisch ist fiir die Lage des 
normalen (Tafel X Fig. 6) wie des regenerierten Auges (‘Tafel X 
Fig. 7). 

Kein Bindegewebe ist zwischen einem Teil der Corneazellen 
und dem Aussenepithel zu sehen. Cornea, Retina und Linse sind 
vollstindig entwickelt, die Linse scheinbar infolge der Konservierung 
oder des Schneidens (vergl. Hanko, Arch. f. Entw.-Mech. 1914) 
gerissen und gesplittert. 

Der N. opticus ist ebenfalls neugebildet. Die untenstehende 
Textfigur 2 zeigt ihn, wie er den Fiihler durchzieht. Soweit ich 
es nach meinen Praparaten ohne Anwendung eines spez. Nervenfiarbe- 
mittels beurteilen kann, sind die Nervenfasern des N. opticus einzeln 


Fig. 2. 
Schnitt durch einen regenerierten Fiihler von Arion empiricorum 42 Tage nach 
der Operation. Am Grunde der Fiihlereinstiilpung liegt das neugebildete 
Auge, weiter nach unten der N. opticus, rechts davon der breite Tentakel- 
nervy. Das Tentakelganglion liegt rechts von N. opticus und Auge. 
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oder mehrere zusammen Fortsitze der Retinazellen, die sich 
hinter dem Auge in dessen Langsachse zur Bildung des Sehnerven 
vereinigen, indem die in der Mitte liegenden Nervenfasern sich 
kreuzen und vertlechten, wahrend die Ausseren parallel verlaufend 
(Tatel X Fig. 7) sie umsiumen. Direkt hinter dem Auge ist der 
N. opticus diinner als in seinem spiiteren Verlauf. Bindegewebs- 
zellen und Fasern sind dem Selnerven eingelagert, und eine Binde- 
gewebsscheide umgibt ihn. 

Das regenerierte Tentakelganglion gleicht ganz dem normalen. 
In der Texttig. 2 sind seine oberen Nervenzweige nicht mehr zu 
sehen. Die vorhergehenden Schnitte enthalten sie. Ich wahlte 
diesen Schnitt zur Wiedergabe, weil er das meiste vom neuge- 
bildeten N. opticus und vom Tentakelnerv veranschaulicht. In- 
folge der Einstiilpung des Fiihlers sind viele Biegungen an beiden 
vorhanden. Deshalb wiirde es sich vielleicht fiir manche Zwecke 
empfehlen, kiinftig zur Fixierung von Schneckententakeln  statt 
Sublimat Carriéres Verfahren anzuwenden und die Tentakel in 
.eine verdiinnte Chromsiurelésung zu legen, worin sie einige 
Stunden verblieben. Sie streckten sich darin meistens, stiilpten 
sich aus und wurden so prall wie im Leben.“ 

Der regenerierte Tentakelnery unterscheidet sich in nichts 
mehr vom urspriinglichen. Bindegewebe stiitzt seine Nervenfasern 
und bildet um ihn wie um das Ganglion eine Hiille. 

Die Muskeln, die das Auge. Ganglion ete. versorgen, sind 
ebenfalls neugebildet. 

Die andern Fiihler dieser zweiten Versuchsreile sind ebenso 
vollkommen regeneriert, wie dieser erste. Deshalb wiirde eine 
ausfiihrliche Beschreibung nur eine Wiederholung des hier Ce- 
gebenen sein. Nur den Untersehied, den der linke Fiihler der 
zweiten Sehnecke zeigt, will ich noch erwihnen. 

Zweite Schnecke: linker Fiihler, entfernt nach 50 Tagen. 
Liingsschnitt. Sechnittstirke 10 

Im fast ausgestiilpten Fiihler liegt das neugebildete Auge. 
Obgleich es schon ganz entwickelt ist, liegt es doch noch mit seiner 
cornealen Peripherie direkt unter dem Aussenepithel (Taf. X. Fig. 5): 
Bindegewebe umgrenzt nur die Retina; an der Cornea biegt es ab 
und erstreckt sich weiter unter das seitlich gelegene Fiihlerepithel. 

Da die Sehnitte von diesem Praparate parallel zur Lings- 
achse des Auges gefiihrt sind, so zeigen sie das Auge mit einer 
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Seite auf dem regenerierten Fiihlerganglion und dessen Zweigen. 
Diesem Bilde von normalen Tentakeln zufolge entstand die 
friihere Meinung, dass dies Ganglion zum Auge gehére und 
dass sein Verbleiben im Tentakel zur Regeneration des Auges not- 
wendig sei. 

Von den sieben Nacktsehnecken der Serie II], denen am 
12. Juni die Augenfiihler halb entfernt worden waren, zeigten 
die 1. und die 2. Schnecke ihre rechten Fiihler schon am 3. Juli 
(nach 21 Tagen) regeneriert. Da an beiden das Auge zu sehen 
ist. werden sie konserviert. 

Der linke Fiihler der ersten Schnecke wurde erst am 14. Juli 
(nach 32 Tagen), der der zweiten Schnecke erst am 18. Juli 
wieder ausgestreckt. Beide Regenerate gleichen den entfernten 
Fiihlerhalften bis auf die Pigmentierung: beide enthalten das 
Auge, werden deshalb an den betreffenden Tagen konserviert. 

Die dritte Sehnecke stiilpt am 14. Juli (nach 52 Tagen), 
die vierte Schnecke am 22. Juli (nach 40 Tagen) ihre Fiihler 
mit Augen daran wieder aus. 

Am 2. August streckt die fiinfte Schnecke ihre operierten 
Fiihler wieder aus: aber nur der linke erwies sich als vollkommen 
regeneriert ; der rechte zeigt erst eine kleine Neubildung, an der 
kein Auge zu entdecken ist. Auch die mikroskopische Unter- 
suchung bestatigt das Fehlen des Auges und ausserdem das des 
Fiihlerganglion. Entweder sollten diese Organe noch regeneriert 
werden und bildete dieser Fiihler eine Ausnahme zu der Kegel. 
dass wenn yom Fiihler mehr als das Auge entfernt wird, er nicht 
vor Neubildung desselben wieder ausgestreckt wird — eine beob- 
achtung. die Carriere an Gehiuseschnecken, Ce rny an Nackt- 
schnecken machte — oder es fand hier tiberhaupt keine weitere 
Neubildung statt. wie es dbhnlich bei der dritten Schnecke von 
serie 1 der Fall war. 

Die Fiihler der 6. und 7. Sechnecke glichen Anfang August 
vollstandig in Form und Farbe normalen. Mit Augen waren sie 
schon friiher versehen. 


Schnittresultat der regenerierten Fihlerhalften 
von Serie III: 


Erste Schnecke: rechtes Regenerat, conserviert nach 
21 Tagen. (Querschnitt. Sehnittstirke 7,5 
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Im eingestiilpten Fiihler liegt das neugebildete Auge. was 
dem von Serie II 1. Schnecke, rechter Fiihler (siehe Texttig. 2) 
gleicht. Das entfernte Stiick des Tentakelnerven ist regeneriert, 
desgleichen dasjenige des N. opticus. Die hier beigegebene Text- 
figur 3 zeigt ihn bei a im (Querschnitt in seiner Bindegewebs- 
scheide. Infolge der 
Schnittfiihrung ist das 
regenerierte Tentakel- 
ganglion im Zusammen- 
hang mit seinen Nerven- 
asten zu sehen, durch 
die die Verbindung des 
Cerebralganglion — mit 
der Tentakalkuppe ver- 
mittelt wird. 
Fig. 3. Dritte Schnecke: 
Querschnitt durch einen regenerierten Fiihler 
yon Arion empiricorum 21 Tage nach der Ver- linkes Regenerat, con- 
letzung. a Nervus opticus, b Ganglion des Serviert nach 32 Tagen. 
Fiihlernerven. Lingsschnitte, Schnitt- 


stirke 10 a. 

Das Auge ist hier noch nicht so vollkommen entwickelt und 
noch nicht so gross wie das eben beschriebene nach 21 Tagen. 
Auch der N.opticus ist noch nicht mit Sicherheit nachweisbar. Da- 
fiir aber zeigt dieses Regenerat noch an einer andern Stelle ein 
zweites Auge (Taf. \, Fig. 9). Unter den Sehnitten ist’ einer, 
wo noch kein Bindegewebe das Auge vom Epithel trennt. Das 
Priparat ist trotz seiner Wichtigkeit (vergl. iibrigens Tafeltigur 8) 
nicht abgebildet, weil darauf die Linse noch nicht zu sehen war. 

Die Augentiihler von Nacktschnecken wurden also neu- 
gebildet ob sie einzeln kurz, zur Halfte oder ganz abgeschnitten 
worden waren, oder gar beide zugleich mit der sie verbindenden 
Hautpartie (Stirnlappen). Beweis fiir letztere Annahme: 2 Arionen, 
denen am 24. Juni die Augenfiihler mit einer sie verbindenden 
Hautbriicke entfernt worden waren, zeigten Fiihlerregenerate mit 
Augen gegen Ende Juli. Die entfernte Hautpartie ist nach- 
gewuchert, aber noch weissgraun wie die Fiihlerneubildungen. 
Ob und wann diese ihre urspriingliche Linge und Farbe erreicht 
haben, kann ich leider nicht sagen, da die Tiere wahrend meiner 
Abwesenheit im August zu Grunde gegangen waren. 
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Bei einer 3. Sechnecke, der ebenfalls am 24. Juni die Partie 
zwischen den Augentihlern mitsamt diesen tiefer nach innen 
entfernt worden war. war bis zum 3. September, wo. sie starb. 
keine Spur von Regeneration zu sehen. Aber die Untersuchung 
zeigte die neugebildeten Augenfiihler eingestiilpt im hopte gelegen. 

Nach den Schnecken dieser vier Versuchsreihen zu urteilen. 
vollzog sich die Erneuerung der Augententakel am langsamsten 
(39 Tage), wenn nur ihre Kuppe, ungefahr gleich schnell, wenn 
sie halb (21 Tage). ganz (41 Tage) oder beide im Zusammenhang 
(37 Tage) entfernt worden waren. 

Die sehnellste Regenerationsdauer des Auges zeigte der 
halb, die langsamste der nur ganz kurz abgeschnitten gewesene 
Fiihler. 

Die mikroskopische Durehsicht ergab nach 21 Tagen die 
vollstandige Regeneration des Tentakelganglion, des entfernten 
Teiles vom Tentakel- und vom Sehnerven. 

Woraus werden nun diese Bestandteile des Fiihlers: Auge, 
Gianglion, N. opticus und Tentakelnerv neugebildet 

Da meine Arionen bis auf eine Ausnahme, die aber keine 
Regenerationsanfinge dieser Teile zeigte. ihre Fiihler nicht vor 
der Pigméntierung des Auges wieder ausgestreckt hatten, so war 
eine sich daran sehliessende Konservierung der ersten Regenerations- 
stadien an ihnen unmodglich gewesen. Wenn die Schneecken wie 
z. B. die Amphibien gleichmiissig regeneriert hatten, so hatte ich 
mir, auch wenn sie die Fiihler nicht ausstiilpten, leicht nach Berech- 
nung an wenig Exemplaren die Entwicklungsstufen zusammensteller 
kénnen. Aber wie die vorhergehenden Angaben bewiesen haben, 
ist die Dauer der Regeneration bei derselben Art von Nackt- 
schnecken, die alle ausgewachsene Tiere waren, zu derselben 
stunde und in derselben Weise operiert waren, eine oft sehr ver- 
schiedene und differiert manchmal noch zwischen dem rechten 
und dem linken Fiihler. Z. B. von Serie I regeneriert eine 
sehnecke das Auge nach 39 Tagen, eine andere nach 62 Tagen. 
Von Serie I ist bei der 1. Schnecke der rechte Fiihler nach 41. 
der linke erst nach 52 Tagen erneuert. Von Serie II] zeigte 
die 1. Sehnecke ihren rechten Fiihler nach 21, ihren linken nach 
52 Tagen regeneriert; eine andere — in derselben Weise 
operiert — erst nach 51 Tagen. Danach konnte nur aufs Gerade- 


wohl versucht werden, die einzelnen Regenerationsstadien zu er- 
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langen, indem einer grossen Anzahl von Sehnecken die Augen- 
fiihler entfernt wurden, um dann nach einiger Zeit jeden Tag von 
einer Sehnecke das mdglicherweise neugebildete Tentakelstiick 
zwecks Untersuchung zu conservieren. Am 5. Juli wurden infolge- 
dessen erst 14, dann 27 Arion empiricorum beide Augententakel bis 
zur Wurzel abgeschnitten, um wenn modglich dadureh festzustellen. 
in wieweit das Cerebralganglion an der Neubildung dieser Bestand- 
teile des Fiihlers mitbeteiligt ist. Nach 10 Tagen fing ich mit 


dem Konservieren an und hoffte nach meinen Ertahrungen an 
Serie Il — selbst wenn einige Schnecken nicht regenerieren oder 


zu Grunde gehen wiirden, innerhalb von 45 Tagen die Anfangs- 
stadien der Neubildungen zu haben, (die Schnecken yon Serie IL, 
deren Fiihler auch total entfernt worden waren, hatten diese 
nach 41 bis 61 Tagen volistandig regeneriert). Da auch die 
schnecken dieser V. Serie trotz all) meiner Bemiihungen ihre 
Regenerate im hopf eingezogen belielten, so war ich gezwungen. 
nach yorangegangener Betéubune den hopt zu kKonservieren. Die 
Priparate liess ich zirka 12 Stunden in sublimat: es folgte Aus- 
waschen und weitere Konservierung wie friiher beschrieben. 

Bis zum 2. August hatte ich alle meine operierten Schnecken 
im geschlossenen Zimmer aufbewahrt. Von den 41 Waren Is 
conserviert worden: es blieben 25, da keine gesterben war. 
Fiint génnte ich das Leben, liess sie aber in ihren Behaltern, um 
zu beobachten, ob sie ihre Fiihler aueh wieder so vollstandig 
regenerieren wiirden wie die von Serie Il: die iibrigen aber packte 
ich mir in Glaser, stopfte Salat hinein, etikettierte, numerierte. 
band durchlochertes Zeitungspapier zum Versechluss dariiber und 
setzte sie mit Fliissigkeiten zum Konservieren und mit Instru- 
menten in einen Korb auf den Boden eines oftenen Autos, worin 
sie eine gréssere Fahrt ohne Schaden za nehmen mitmachten: 
auch schien sie das fernere Verbleiben in diesen primitiven Be- 
haltern, die fortan wieder im Zimmer aufbewahrt wurden, nicht 
zu irritieren. 

Ich hatte am 4. Juli einer Limax cinereus die Halfte ihrer 
beiden Augentiihler abgeschnitten. Am 2. August zeigte sich ihr 
linker Tentakel mit Auge daran regeneriert. Diese Schnecke und 
eine andere, der ich am 24. Juni beide Augenfiihler im Zusammen- 
hang mit der sie verbindenden Hautpartie entfernt hatte, waren 
auch zwecks Beobachtung mitgenommen worden. Auch diesen 
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Tieren schien die verainderte und im beschrankte Auf- 
bewahrung — 3—4 Wochen lang nichts anzuhaben.  Limax 
cinereus zeigte Mitte August auch ihren rechten Tentakel mit 
Auge neugebildet. Diese beiden Exemplare brachte ich nach 
Bonn zuriick, doch gingen sie dort Anfang September ein. 
Weniger widerstandsfihig hatten sich die in Bonn zuriick- 
velassenen schnecken erwiesen. Sie waren wegen der Hitze, die 
im August in den Zimmern des biologischen Laboratorium herrschte, 
in einen Keller getragen worden. Dort waren sie ungefihr Mitte 
August gestorben. Entweder war dieses Absterben schon der 
Anfang des im Herbst regelmiissig stattfindenden Zugrundegehens. 
von dem Techow berichtet: von 50 Arionen, am 6. Juli operiert, 
waren drei nur noch am 31. August am Leben oder sie konnten 
im Gegensatz zu operierten Fréschen ete.. die darin regenerierten. 
den Aufenthalt in diesem Iteller, in den zeitweise damals 
Damp! drang, nicht vertragen. Diese letztere Vermutung erwies 
sich fiir diese Lungensechneeken scheinbar als zutretiend: von 
22 Arionen, denen ich am 16. September beide Augenfiihler halb 
entternt hatte. und die am 19. September in frisech vorgerichtete 
belilter in diesen Weller gebracht worden waren. fand ich am 
nachsten Tage 17 tot vor. Die iibrigen wieder ins Zimmer 
zuriickgebrachten Schnecken lebten bis Mitte Oktober weiter. 
Die Praparate von serie V. die mir die Regenerationsstadien 
bringen sollten, zeigten das Folgende: Das Regenerat hatte sich 
auch nicht in der honservierungsfliissigkeit aus dem Schnecken- 
kopte hervorgestilpt. Infolgedessen konnten die Schnitte nicht 
entsprechend der Lage der Fiihlerneubildungen gefiihrt werden: 
der Kopf war nur in Quer-, oder Lings- oder Frontalselnitte zu 
zerlegen. Die Bilder, die mir nun diese im ganzen geschnittenen 
Kopfe von den Anfangs- und Entwicklungsstadien des Tentakels 
zeigten, waren keineswegs so iibersichtlich. dass ich daraus mit 
Sicherheit die Entstehung des Tentakelganglion oder des Tentakel- 
nerven nachweisen koénnte. Dazu kam, dass manches Priaparat 
riss, wenn das Messer auf die Radula stiess, dass die Farbung 
die (Giewebsbestandteile nicht genau differenzierte und dass in- 
folge der Ungleichmissigkeit in der Neubildung mir nicht eine 
kontinuierliche Reihe von Regenerationsstadien zur Verfiigung stand. 
Ich konnte hier nur noch hinzufiigen, was Techow iiber 


diese Verhiltnisse bemerkt hat: .Die Lagebeziehungen der in 
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Betracht kommenden Organe sind bei den Schnecken fiir der- 
artige Untersuchungen ungiinstig. An der operierten Stelle ist 
der Fiihlernerv mitsamt der ihn umgebenden Muskulatur voll- 
stindig zuriickgezogen und bisweilen wegen seiner Verlagerung 
nicht autzutinden. Eine weitere Schwierigkeit fiir das sStudium 
dieser Verhiltnisse liegt in dem ungleichmiassigen Verlauf der 
Regenerationsvorginge. Carriére sagt schon, es ist sehr schwer 
durch differente Farbungen die Gewebsbestandteile des Regenerats 
auseinander zu halten. Urspriinglich sollte das Verhalten der 
Augen bei der Fiihlerregeneration im Hinblick auf das Vorhandet- 
sein oder Fehlen des Gehirns gepriift werden. Leider aber waren 
die einer solchen Untersuchung sich entgegenstellenden Schwierig- 
keiten so gross. dass ich mich auf das Studium der Fiihler und 
Augenregeneration beschranken musste.* 

so kann ich auch nur tiber die Neuentwicklung des Auges 
und eventuell des N. opticus berichten. 

Die Regeneration des Auges yon Arion empiricorum = gelit 
unabhangig vom Tentakelganglion, vom Cerebralganglion und yon 
deren Nerven vor sich. Das Auge wird nur vom Epithel neu- 
gebildet und vollzieht sich auch bei dem Arionauge in der zu- 
erst von Carrié¢re an Helix, dann von Techow. Hanko u. A. 
an andern Schneckenarten beobachteten Weise. Ich glaube. es 
ist bei allen Schnecken gleich. Das Epithel bildet eine gruben- 
formige Kinsenkung. die sich vertieft und deren Offmung sich 
allmahlich verengert und schliesst. Tafelfig. 10 zeigt die Ein- 
stiilpung in der Abschniirung vom Aussenepithel begriflen, von 
dem sie gebildet wurde. Der erste Schnitt enthalt die eine seit- 
liche Wand, der abgebildete zweite geht durch den Hohlraum, der 
dritte zeigt die andere seitliche Wand der Einstiilpung. An 
den eingestiilpten Zellen hat sich der Cutikularsaum erhalten. 
Nachstes Stadium: Entfernung der Einstiilpung von ihrem Mutter- 
boden, Entstehung der primiren Augenblase. Den Hohlraum der 
Augenblase fiillt eine homogene Substanz aus: die Linse ( Tafelfig. 11). 
Auch andere Praparate von diesen frithen Augenstadien enthalten 
die Linse (z. b. das, wonach Tafelfig. 12 entworfen ist). Danach 
wird die Linse bei den Augen von Arion schon von den Zellen 
der primiren Augenblase ausgeschieden. Carriere beobachtete 
das Auftreten der Linse bei den Augen von Helix vor oder gleich- 
zeitig mit der Pigmentierung, Techow bei einheimischen Nackt- 
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schnecken., wie auch Hanko bei den Augen von Nassa mutabilis 
erst nach der Pigmentierung. 

Die Linse stellt sich auch bei den Arionenaugen wie schon 
Carriere an den Augen von Helix beobachtete. als eine Jimassive 
Cutikularbildung dar, ausgeschieden von den Zetlen der Augen- 
blase. wiachst gleichmissig mit der Vergrésserung der Augen- 
blase dureh die Sekretion der die Wand des Anges bildenden 
Zellen.” 

Fiillt die Linse wahrend ihrer Entwicklung nicht den ganzen 
Hohlraum des Auges aus, so halte ich das fiir eine Schrumptung 
der Linse, hervorgerufen durch die Einwirkung von Reagentien. 

Die Linse hat keinen zelligen Bau, sie ist homogen und 
das Ausscheidungsprodukt von Zellen der Augenblase.  ‘Tafel- 
figur 12 zeigt scheinbar zwei Augenblasen nebeneinander, woyon 
die kleinere von beiden, da man sie nur auf diesem Schnitte sieht. 
nur dureh Einstiilpung der anfanglich einheitlichen Augenblase 
entstanden sein kann. Vergl. Serie I, 2. Sehnecke, rechter Regene- 
rationskegel. 

An allen Augenneubildungen dieser Entwicklungsstufe sind 
weder am Auge noch in dessen Nahe Nerven wahrzunehmen. 
Auch Muskeln treten noch nicht an das Auge heran. Erst wenn 
die dem Aussenepithel zunichst gelegenen Zellen der Augenblase 
sich zu den vertlachten hohen Corneazallen mit den Kernen an 
der Veripherie umgewandelt, wenn sich die iibrigen zwei Drittel 
der Zellen zu den oben beschriebenen Stabechen- und Pigment- 
zellen differenziert haben, (Tatelfigur 9), dann erst konnte ich 
Nerven und zwar als Ausliufer der Retinazellen im Auge 
bemerken, die sich hinter dem Auge zum \. opticus vereinigen 
(Tateltigur 7). 

Aus diesen Entwicklungsstadien des Auges geht also hervor, 
dass das Fiihlerganglion trotz seiner nahen Lage am Auge nicht 
an dessen Regeneration und dessen Versorgung mit Nerven 
beteiligt ist. 

In dieser Serie V zeigten mir die Schnitte das Auge schon 
nach 25 Tagen regeneriert, wihrend ich es bei Serie II, wo der 
Fiihler auch bis zur Wurzel entfernt war, erst nach 31 Tagen 
durch Wiederausstiilpen des Fihlers wahrnehmen konnte. Ob 
diese Ditferepz in der Regenerationsdauer daher kommt, dass 
das Auge bei ganz oder halb abgesclnittenen Fiihlern schon 
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einige Zeit, bevor der Fiihler wieder ausgestreckt wird, neugebildet 
ist und nur in Ermangelung der dazu ertorderlichen Muskeln 
nicht friiher ausgestiilpt werden kann ¥ 

Nach diesen eingestiilpten Fiihlerregeneraten kann ich es 
leider nicht entscheiden. 

Um iibersichtliche Priparate von den Entwicklungsstadien der 
Muskeln, Nerven und dem Tentakelganglion zu erhalten, miisste 
man eine Fixierung anwenden, die die im Kopf gelegenen Fihler- 
regenerate streckt und wenn mdglich ausstiilpt. 60° warmes 
Sublimat brachte es nicht zu wege.  Vielleicht aber die von 
Carriere empfohlene .verdiinnte Chromsiure-Losung” Wihrend 
der Hartung in 70° Alkohol miisste dann der Stirnlappen ent- 
fernt werden, damit die aussere Fliche der Fiihlerneubildungen 
blossgelegt wird, und die Schnitte spiter ihnen  entsprechend 
veftihrt werden konnen. Der schneekenkopf wire wenigstens 
bis zur Radula zu verkiirzen, deun wenn das Messer des Mikrotoms 
darauf traf. so teilte sich oft infolgedessen der Sehnitt. 

Und nun noch einige Worte, ob meine im Herbst operierten 
Nacktsehnecken eine verlangsamte oder verminderte Regenerations- 
tihigkeit zeigten, wie sie Carriere an seinen Gehiuseschnecken 
beobachtete. Wenn sie im Herbst", so sehreibt er kurz ehe 
sie sich eindeekeln, nicht) zu grosse Teile vom entfernt 
bekommen, ersetzen sie diese, wenn die Erneuerung auch lang- 
sumer und weniger vollstindig vor sich geht.~  Speziell tiir die 
Regeneration des Auges .erwiesen sich ihm die Monate April und 
Mai zur Operation am geeignetsten*. Meine Beobachtungen an 
Arion empiricorum gehen dahin, dass die fiinf am 16, September 
der halben Fihler beraubten Schnecken diese nach ungefihr der- 
selben Zeit als regeneriert und mit Augen versehen wieder aus- 
streckten, wie die im Juni auf dieselbe Weise operierten Schnecken. 
Ferner, dass je spiter im Herbst ich ihnen einen Teil des Tentakels 
entfernte, desto schneller sie diesen ersetzten. Beweis: Ich hatte 
Ende September fiinf Arionen die Augenfiihler halb abgeschnitten. 
Mitte Oktober fand ich drei von ihnen tot vor, als ich morgens 
ins Laboratorium kam. Infolgedessen konservierte ich die zwei 
noch lebenden. Die Schnittserien zeigten mir an je einem 
liihler das neugebildete Auge und das Tentakelganglion nach 
16 Tagen: an den zwei andern Fiihlern war nur das Ganglion 
regeneriert. 
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Am 17. Oktober entfernte ich fiinf Schnecken derselben Art 
die Tentakelkuppen. Am 19. Oktober fand ich die erste tot vor, am 
22. Oktober die fiinfte. weshalb ich die zweite, dritte und vierte 
konservierte. Die zweite Schnecke zeigte an keinem Fiihler eine 
Spur von Neubildung. aber die dritte und vierte an je einem 
Fiihler das Auge und Ganglion regeneriert. 

Diese aussergewohnlich starke Abkiirzung der gewoéhnlichen 
Regenerationsdauer kann nur auf eine Anpassung zuriickgefiilrt 
werden. deren Ursachen dureh neue Versuche festgestellt werden 
miissen. 

Das Ergebnis dieser Untersuchung lisst sich somit dahin 
zusammentassen : 

Die Neubildung des Auges bei der Nacktschnecke Arion 
empiricorum vollzieht sich unabhangig von dem neben ihm liegen- 
den Fiihlerganglion, dem Cerebralganglion und dessen Nerven. 
Das Auge wird aus Epithelzellen regeneriert, wie dies zuerst von 
Carriére an Geliuseschnecken beobachtet wurde. Das Epithel er- 
zeugt die Cornea. die Linse und die verschiedenen Zellarten der 
tetina und den N. opticus Fir die in letzter Zeit so vielfach 
behandelte Frage der Regeneration und ihrer Abhangigkeit vom 
Nervensystem sich das Regenerat des Schneckenauges nur 
so verwerten, dass der Ursprung sich unabhingig vom Nerven- 
system vollzieht und dass die Verbindung mit dem Nervensystem 
erst nach Ausbildung des ganzes Auges, erst nach der Sonde- 
rung in seine spiter verschiedenen, aber alle aus dem dusseren 
Epithel des Kérpers hervorgegangenen Gewebsbestandteile erfolgt. 

Auch die tibrigen Organe des Augenfiihlers wie N. opticus, 
Tentakelnery, Tentakelganglion, Muskeln ete. werden nach voll- 
stiindiger oder teilweiser Entfernung neugebildet. Die Regeneration 
des Tentakelganglion findet gleichzeitig mit oder vor der Augen- 
neubildung statt. 

Der N. opticus wird nach meinen Praparaten durch Fort- 
sitze der Retinazellen gebildet, die sich in der Langsachse des 
Auges zum Selinerven vereinigen. 

Woraus Tentakelganglion und Nerv regeneriert werden, 
konnte infolge des Nichtausstreckens des Regenerates. infolge 
der indifferenten Farbung der Gewebsbestandteile und der Un- 
gleichmassigkeit in der Regeneration mit Sicherheit nicht nach- 
gewiesen werden. 
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Die Dauner der Augenregeneration war bei derselben Art 
von Schnecken, die alle gleich weit entwickelte Tiere waren, zu 
derselben Stunde und in derselben Weise operiert und unter den 
gleichen Lebensbedingungen gehalten wurden, eine ganz ver- 
schiedene. So beobachtete ich bei Schuecken, deren Fiihler halb 
entfernt waren, das Auge bald nach 16. und bald nach 51 Tagen. 
Die lingste Zeit nahm die Augenneubildung in Anspruch, wenn 
nur die Fihlerkuppe abgeschnitten war: 59 -62 Tage. 

Nach 31—42 Tagen war das Auge bei ganz abgeschnittenem 
hiihler wieder zu sehen; nach 37 Tagen, wenn beide Fiihler im 
Zusammenhang entfernt worden waren. 

Die ktirzeste Regenerationsdauer des Auges und des Gang- 
lion wurde im Herbst bemerkt. 

Bei der Neubildung war von keinem Eintluss, ob die 
Schnecken geschlossenen Raume oder im Freien ete. aut- 
bewahrt wurden. 

Die Regenerationsfihigkeit ist bei Arion empiricorum eine 
grosse. Das entfernte Auge wurde meistens nicht allein einmal. 
sondern wiederholt vollig neugebildet und Ofters auch noch ein 
zweites oder gar drittes dazu, die aber nicht die Grésse eines 
normalen Auges zeigten. 


Erklairung der Abbildungen auf Tafel X. 


Alle Zeichnungen, ausgenommen die vom normalen Auge (Tafelfig. 4), sind 
entworfen nach Seibert Comp. Oc, 2, Apochromat 4 mm, ausgetiihrt nach 
Comp. Oc. 8 Apochromat 4 mm. Tafelfig. 3 ist nach Leitz Oc. 3, Obj. 3 


entworten, nach Oc, 3, Obj. 7 ausgetiihrt. 


Fig. 1. Serie I, 2. Schnecke, linkes Regenerat : Neugebildetes Auge, bestehend 
aus Cornea, Retina und Linse. Zwischen der Retina und der Linse 
eine scheinbar von den Retinazellen ausgeschiedene Substanz, wo- 
durch eine yordere und hintere Augenkammer entstanden ist ; hinter 
dem Ange der regenerierte N. opticns. 

Fig. 2. Serie I. 1. Schnecke, linkes Regenerat: 1. grosses entwickeltes Auge 
Seitliche Befestigung der Linse durch oben beschriebene Substanz. 
wodurech wieder — besonders links —- die Trennung in eine vordere 


und hintere Augenkammer deutlich wird 
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Fig. 3. Serie I, 1. Sehnecke, normales Auge. Die Substanz zwischen ent- 
wickelter Linse und Retina haftet hier zum Teil der Linse. zum 
Teil der Retina an. Diese Trennung muss durch Schrumpfung der 
Linse bei der Konservierung verursacht worden sein 

Fig. 4. Serie I, 1. Schnecke, linkes Regenerat: 2. kleines selbstiindig ange- 
legtes Auge. An einer anderen Stelle dieses Priiparates sieht man 
(Juerschnitte von Epitheleinstiilpungen, die aber keine Augenan- 
lagen sind. 

Fig. 3. Serie I, 1. Sehnecke, linkes Regenerat tiiuscht zwei pigmentiert: 
Augen vor, die aber nur Finstiilpungen des grossen Auges und 
im Antang von dessen Entwicklung entstanden sind. 

Fig. 6. Normales Auge an der typischen Stelle des ausgestiilpten Fiihlers 
gelegen. 

Fig. «. Serie Il, 1. Schnecke, rechter regenerierter Fiihler: neugebildetes 
Auge an der typischen Stelle des eingestiilpten Fiihlers gelegen. 

Fig. &. Serie II, 2.Schnecke, linker Fiihler zeigt einen Teil des regenerierten 
Auges, das trotz seiner Ausbildung noch direkt unter dem Epithe] 
gelegen ist 

Fig. 9. Serie ILL. 3. Schnecke: Das Regenerat weist wieder zwei Augen- 
neubildungen an verschiedenen Stellen des Fiihlers auf; aber nie 
hat dasjenige Auge, was nicht an der typischen Stelle des ein- 
vestiilpten Fiihlers gelegen ist. die Grésse des ausgebildeten Auges 

Fig. 10. Serie IV zeigt die geschlossene Einstiilpung des Auges, wie sie 
sich vom Epithel, aus dem sie entstanden ist, absehniirt. 

Fig. 11. Serie [IV primiire Augenblase, deren Hohlraum die Linse ausfiillt. 

Fig. 12. Serie IV zeigt zwei Augenblasen nebeneinander. Da man aber dit 
Kleinere nur auf diesem Schnitte sieht, so ist es kein selbstiindiges 
Auge. Die zwei Linsen, getrennt durch Epithel, kiénnen durch 
Zellen, die sich wiithrend der Bildung des Auges zwischen die Linse 
veschoben haben, entstanden sein. 


NB. Die Figuren 9 und 11° sind durch ein Versehen im Vergleich 
zu den iibrigen falsch orientiert: oben ist mit unten vertauscht. Herrn 
Dr. Lauche bin ich fiir die zu den Texttiguren benutzten Photographicen 


nach meinen Priiparaten zu grossem Dank verpflichtet 
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Aus der histologischen Anstalt des Carolinischen Institutes in Stockholm 


Ist die Grundmembran eine konstant vorkommende 
Bildung in den quergestreiften Muskelfasern? 
Von 
Ivar Thulin. 


Hierzu Tafel XI mit 4 Texttiguren 


Die quergestreifte Muskelfaser mit ihrem ausserordentlich 
regelmissigen Ban fiihrt gewiss sehr leicht in Versuchung. eine 
einzelne nur in gewissen Fasern aufgefundene Struktur zu ver- 
allgemeinern. So ist) zu Beispiel nach der Entdeeckung des 
Streifens M sein Vorkommen als eine allgemeine Eigenschatt den 
Muskelfasern verschiedener Arten zugeschrieben worden. Wenn 
man nicht diesen Streifen findet. will man die Erklarung darin 
suchen, dass man mit unzweckmassigen Methoden oder Materialien 
gearbeitet hat. Zu dieser Autfassung will ich doch schon hier 
die Anmerkung fiigen, dass auch unter Anwendung der zweck- 

miissigsten Methoden und Materialien die Fliigel- 
muskelfasern von Hydrophilus und eine Anzahl 
anderer Insekten. wo die Saulchen ausserordent- 
lich gross und darum fiir Wahrnehmungen 
feinerer Strukturen auch sehr giinstig sind, nichts 
von einem Streifen M = erkennen Jassen. Und 
warum’? Ich will antworten: weil man hier mit 
einer besonderen Faserart zu tun hat, die den 
streifen M nicht besitzt. Merkel (1872), 
welcher neben Hensen der erste war, welcher 
den Streifen studierte, hat ihn bei Musea 
beschrieben, welche einer Insektengruppe ange- 
hort, wo er meiner Meinung nach gewohnlicher- 
weise nicht vorkommt. Es ist offenbar, wenn 
man die Arbeit Merkels studiert. dass er 
kaum zwischen Streifen M und Z von ihm 
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als Mittel- und Endmembran bezeichnet — in einwandsfreier 
Weise unterschieden hat. Wenn wir die Textfigur 1 ansehen. 
welche aus der Arbeit Merkels stammt und welche iibrigens 
spiter sehr oft in der Literatur abgebildet worden ist, finden 
wir eine ‘Thoraxfibrille von Musca mit Cuprum  sulf. behandelt. 
Die Fibrille betindet sich deutlicherweise in) hontraktion und 
bietet ja in struktureller Hinsicht eine ganz auttallende Uber- 
einstimmung mit den Saulehen der Fliigelmuskelfasern von 
Hydrophilus, welche in Fig. 1 (Taf. XL) abgebildet sind. Hieraus 
ergibt es sich auch, dass es sehr zweifelhatt ist. ob wirklich die 
Auffassung Merkels betretf des Streifens M_ richtig ist. 
Meinerseits bin ich iiberzeugt. dass in diesem Fall sowohl die 
mit e als die mit m_ bezeichneten Streifen mit den Kontraktions- 
streifen identisch sind. Die Siéiulchen soleher struktur sind allzu 
gewohnlich in der Thoraxmuskulatur der Insekten, als dass man 
sich in dieser Hinsicht téuschen kénnte. Ich habe auch dureh 
eigene Untersuchungen an demselben Material und unter Be- 
nutzung derselben Technik meine Auftassung bestitigen konnen. 
Man muss doch bedenken, dass die Untersuchung Merkels vom 
Jahre 1872, welche viele Tatsachen enthilt, die fiir die Entwick- 
lung und den gegenwirtigen Stand der Muskelhistologie von 
grosster Ledeutung geworden sind, natiirlicherweise nicht in 
allen Punkten die Anforderungen der heutigen Wissenschaft er- 
fiillen kann. 

Im Jahre Is6s wurde von Krause die Grundmembran in 
den quergestreitten Muskelfasern entdeckt, d. h. eine Membran, 
welche in der Hohe des Streitens Z die Faser durchsetzt. die dadureh 
in Facher geteilt wird. Ich beabsichtige nicht die Geschichte der 
Forschungen iiber diese Frage hier ausfiihrlich zu besprechen. 
Die iiber diesen Punkt gefiihrte Fehde hat sich hauptsachlich 
darauf beschrankt, zu entscheiden, ob die Grundmembran nur ein 
interfibrillires Gebilde ist oder auch die Fibrillen durchsetzt. Nur 
einzelne Forscher wie z. B. Rolett haben iiberhaupt die Existenz 
solcher Membranen auch in den Faserarten, wo heutzutage ihr 
Vorkommen yollig sichergestellt ist. verneint. Wenn man die 
jetzigen Handbiicher studiert, wird man finden, dass die Krausesche 
Grundmembran als eine allgemein yorkommende sStruktur be- 
schrieben wird. In einem ausgezeichneten Referate iiber die 
Literatur des Muskelgewebes, welche Prenant im Jahre 1911 
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veroftfentlicht hat, findet man folgende durchaus tretfende Zu- 
sammenfassung der allgemeinen Aatfassung hinsichtlich der Ver- 
breitung der Grundmembranen: “Il est probable que les mem- 
branes fondamentales sont des formations extrémement réepandues 
sinon constantes dans les cellules museculaires, dont elles sont un 
différenciation sarcoplasmique a la fois morphologiquement carac- 
teristique et physiologiquement neéecessaire’. Prenant hat hier 
einen rientigen Ausdruck fiir die berrschende Auffassung. dass 
die Grundmembranen eine beinahe konstante Struktur der quer- 
gestreiften Muskelfaser darstellen, gegeben. Er hat aber auch 
sich viel vorsichtiger als viele anderen Autoren ausgesprochen., 
indem er mit dem Ausdruck “extréemement répandues sinon con- 
stantes zugibt. dass ihr allgemeines Vorkommen nicht. sicher- 
gestellt ist. 

leh werde hier nicht dem Beispiel Roletts folgen, der die 
Existenz emer Graundmembran im allgemeinen verneint. 
werde dagegen ihr Vorkommen in den wieclitigsten und am meisten 
verbreiteten Faserarten bestitigen und nur bei einem bestimmten 
Typus die entgegengesetzte Auffassung dussern. 

Die Krausesche Grundmembran stellt eine Bildung dar. 
welche hinsichtlich ihrer physiologischen Aufgabe auf sehr ver- 
schiedene Weise gedeutet wird. Zwei Richtungen stehen einander 
heutzutage entgegen: eine iltere, welche dieser Membran ausschliess- 
lich eine mechanische Rolle zuschreibt und welche in M. Heidenhain 
einen talentvollen Verteidiger hat, und eine jiingere. welche von 
Holmgren und seinen Sehiilern, darunter auch von mir, vertreten 
ist. Wir sind der Autfassung, dass die Grundmembranen in erster 
Linie einen Weg fiir den Import oder Export versehiedener Sub- 
stanzen in den Muskelfasern darstellen. Holmgren nennt sie darum 
.Plasmophoren*. Der ebengenannte Reprasentant der mechanischen 
Anschauung, M. Heidenhain, nimmt neben dem regelmassigen 
Vorkommen einer Grundmembran (von ihm Telophragma genannt) 
auch die Existenz einer anderen Membran, des Mesophragma oder 
der Mittelmembran in der Hohe des Streifens M an und sehreibt 
ihr eine ahnliche Aufgabe zu. Die Erfahrungen Heidenhains 
scheinen sich mir auf die gewohnlichen Typen der Skelettmuskel- 
fasern und Herzmuskelfasern hauptsiichlich zu beschranken. Und 
es ist eben in diesen Fasern, wo die erwilnten Membranen zu 
suchen sind. 
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Im Jahre 1911 habe ich in einer Arbeit iiber die Fliigel- 
muskelfasern von Hydrophilus piceus nachgewiesen, dass die An- 
wesenheit von Grundmembranen an diesem Material als sehr 
zweitelhaft zu betrachten ist. will nun auf Grund dieser 
Tatsachen einen Uberblick iiber die Verbreitung einer besonderen 
Fasernart, der ,.grundmembranlosen Muskelfasern™, die 
sich auch sonst noch durch manehe charakteristische Eigentiin- 
lichkeiten auszeichnen, geben. 

Ich werde hier mit den Fliigelmuskelfasern der hifer den 
Anfang machen. weil gerade sie, wie mir scheint. vielen Miss- 
verstandnissen ausgesetzt gewesen sind. So hat z. B. Cajal im 
Jahre Isss eben bei den von mir in letzter Zeit unter Anwendung 
der modernsten Methoden untersuchten Fliigelmuskelfasern yon 
Hvydrophilus eine Grundmembran beschrieben — ja sogar ab- 
gebildet. Ich kann dieser Auffassung Cajals nicht beistimmen. 
Bei der Untersuchung dieser Muskelfasern in verschiedenen 
tunktionellen Phasen und mit Methoden, die fiir das Hervortreten 
der Grundmembranen durehaus geeignet sind, habe ich von ihnen 
nichts wahrnehmen kénnen. Es muss auch hervorgehoben werden, 
dass sich die Fliigelmuskelfasern von Hydrophilus durch so grosse 
Elementarteile auszeichnen, dass sie darin sicherlich nicht von 
einigen anderen in der Literatur gegenwiirtig beschriebenen 
Muskeln iibertroffen werden. Sie miissten denn auch eines der 
ausgezeichnetsten Objekte fiir Studien der Grundmembranen ab- 
geben. Aber auch an Priiparaten, die mit der peinlichsten Aus- 
fiihrung gemacht sind, kann man hier nichts von einer Grund- 
membran sehen. Ich bin imstande, diese Behauptung durch eine 
hier beigefiigte Mikrophotographie (Taf. XI, Fig. 1) in besonders 
deutlicher Weise zu_stiitzen. Die Photographie gibt ein Bild 
einer Kontraktionswelle der genannten Fasern. Als Fixation und 
Farbung wurde die Mitochondrienmethode von Benda benutzt. 
Die Photographie ist unter Anwendung einer 3000 fachen Ver- 
grésserung aufgenommen, ist aber doch hinreichend scharf — ein 
Resultat, das fiir eine tadellose Ausfiihrung der praiparatorischen 
Prozesse spricht. Wie es von mir in einer neuerdings (1914) 
erschienenen Arbeit niher gezeigt worden ist, kann man an dieser 
Photographie sogar die feinsten Strukturen wahrnehmen, auch 
die, welche unter dem approximativen Grenzwert unserer optischen 
Emptindung, 0.2 «a, liegen. Diese doch so bemerkenswerten 
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Strukturen, welche in dem isotropen Teil der sich in kontra- 
hiertem Zustand betindenden Siulchen legen, beabsichtige ich 
hier nicht zu behandeln und will in dieser Hinsicht aut die oben 
erwilnte Arbeit verweisen. Trotzdem also unsere Mikrophoto- 
graphie die hochsten Anforderungen, die an strukturelle Unter- 
schiede iiberhaupt gestellt werden konnen, erfiillt. kann man doch 
keine Graundmembranen entdecken. Und doch handelt sich 
um eine Phase, wo gewohnlich diese Bildungen am deutlichsten 
zu sehen sind. In den gewéhnlichen Skelettmuskelfasern, wo es 
oft schwierig ist. die Grundmembranen tm den extendierten Fasern 
zu sehen, treten diese immer deutlicher bei kontrahiertem Zu- 
stand hervor. 

Das Fehlen der Grundmembranen in diesem Falle kann aus 
drei Griinden erklirt werden. Erstens kann man daran denken., 
dass die karbung. hier mit der Mitochondrienmethode nach 
Benda ausgefiihrt. unzweckmiassig fiir die Hervorhebung der 
Grundmembranen ist. Dagegen spricht aber in entschiedener 
Weise die Erfahrung. dass in anderen Fallen, wenn man z. 1. mit 
den Herz- oder Skelettmuskelfasern hoherer Tiere arbeitet. dieselbe 
Methode die Grundmembranen in der Kontraktion mit ausserordent- 
licher Schirfe hervortreten lasst. Zweitens konnte eine Erklarung 
in der Weise gesucht werden, dass die Grundmembranen der Hydro- 
philusmuskeln eine solehe Zartheit besitzen, dass sie auch mit 
guten Methoden nieht sichtbar zu machen sind. In unserem 
Falle aber. in dem durch eine besondere Methode zum ersten 
Male auch Strukturen unter der Grenze unserer bisher moéglichen 
Wahrnehmungen bis zu einem Wert von ungefaihr 0.15 « sichtbar 
gemacht worden sind, scheint doch eine solche Erklarung besonders 
unwahrscheinlich zu sein. Und warum sollten hier, wo die iibrigen 
Elemente so iiberaus gross sind, eben die Grundmembranen dureh 
eine besondere Zartheit ausgezeichnet sein’ Gegen eine solehe 
Erklirung sprechen auch die untenstehenden Erérterungen in 
entschiedener Weise. 

Kine dritte Méglichkeit endlich, ihre mangelnde Anwesenheit 
in der Photographie zu erklaren. scheint mir darin gegeben zu 
sein, dass es sich hier um ,grundmembranlose Fasern* handeln 
kénnte. Ohne besonders hervorzuheben, dass man iiberhaupt nicht 
berechtigt ist. ihre Existenz anzunehmen, wenn man auch bei 
ausgezeichnetster Technik sie nicht sehen kann, werde ich hier 


Ist die Grundmembran eine konstant vorkommende Bildung usw. 525 


noch einige Tatsachen hervorheben, die auch in ganz entschiedener 
Weise gegen das Vorkommen von Grundmembranen — auch wenn 
sie diinner als 0.15 a sein sollten — sprechen. Der Wert 0.15 4 
darf als eine approximative Grenze der Unterscheidbarkeit der 
Strukturen der Mikrophotographie, betrachtet werden. der 
oben erwalinten Arbeit findet man diese Verhialtnisse niher aus- 
vefiilirt. 

Aus der Mikrophotographie (laf. XI. Fig. 1) geht weiter 
deutlich herver, dass die Whontraktionsstreifen der cinzelnen 
Siulehen der Regel nach sich nieht auf derselben Héhe betinden 
und éfters ganz betrachtlich voneinander verschoben sind. Diese 
Tatsache spricht ein wenig gegen das Vorkommen von Garund- 
membranen, da ja diese eben zur Verhinderung soleher Ver- 
schiebungen beitragen sollten, vor allem, wenn sie eine mecha- 
nische Aufgabe haben. In den sSkelettmuskelfasern der Siuge- 
tiere, wo Grundmembranen wirklich vorkommen, sielit man solehe 
Unregelmissigkeiten nur selten. Es ist eine Erfahrung, welcher 
wohl Jeder. der die Fliigelmuskelfasern von Coleopteren und 
Hymenopteren studiert hat. beistimmen wird, dass die Ver- 
schiebung in allen Phasen ausserordentlich gewéhnlich, ja nahezu 
regelinissig ist. Derartige Verhaltnisse kénnen wir auch an der 
Mikrophotographie Fig. 2. sehen, welche eine extendierte Faser 
eines anderen Kifers (Ergates Faber L.) zeigt. Auch in der 
Mikrophotographie Fig. 5, welehe die im reichlich entwickelten 
Sarkoplasma gelegenen Siulehen einer Hymenoptere (Vespa) dar- 
stellt. ist die Parallelverschiebung der Fibrillen eine durchgehende 
Kigenschait. 

Schafer hat auch unter Hinweis aut die Parallelverschie- 
bung sich gegen die Existenz der Grundmembranen ausgesprochen, 
Kr sagt namlich. dass die wohlbekannte Parallelverschiebung der 
Fibrillen mit einer durchlaufenden Querverbindung der fibrillaren 
Masse nicht in Ubereinstimmung zu bringen sei. Dagegen hat 
Heidenhain (1899) hervorgehoben, dass, wenn gewaltsame, un- 
geregelte Kontraktionen der Fibrillen wahrend des Absterbens 
oder bei iibler Behandlung der lebenden Muskelfasern eintreten, 
so kann man sich nicht wundern, wenn hierbei die Grundmembran 
zwischen benachbarten Fibrillen unter Umstinden eine erhebliche 
Dehnung erfahrt, da wir doch die Energie der Muskelkontraktion 
als eine bedeutende schatzen miissen. Mein obenstehender Hin- 
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weis auf die verschiedenen Verhaltnisse bei diesen Muskeln und 
bei den anderen, bei denen man wirklich eine Grundmembran 


findet. scheint mir doch — unter volliger Anerkennung der Be- 
rechtigung des von Heidenhain gemachten Einwandes — eine 


vewisse Stiitze fiir meine Meinung zu bieten. Fir die gewéhn- 
lichen Skelettmuskelfasern von Insekten und Wirbeltieren ist 
sicherlich die Auffassung Heidenhains vollig zutretfend. In 
diesen Fasern ist das Auftreten einer Parallelverschiebung in den 
kontrahierten Fasern ohne Zweifel begrenzt und durch allzu 
gewaltsame, ungeregelte Kontraktionen entstanden. In dem exten- 
dierten Zustande dieser Fasern darf man sicherlich keine Parallel- 
verschiebung tinden. Bei den Fliigelmuskelfasern von Coleopteren. 
Hymenopteren und Dipteren dagegen kommt diese Erscheinung 
in allen Phasen nahezu regelmassig vor und stellt also eine 
bedeutungsvolle Besonderkeit des Fasertvpus dar, die schwer- 
wiegend gegen das Vorkommen von Grundmembranen in diesem 
Kalle spricht. Aber, kann man vielleicht einwenden, wann ist es 
denn moglich, dass in diesen grundmembranlosen Fasern in ge- 
wissen Fallen die tadellosen Querreihen dureh die ganzen Fasern 
doch zustande kommen kénnen?’ Man muss, um die Sache zu 
verstehen. daran denken, dass die Fasern zweifelsohne selbst 
Krafte unbekannter Natur besitzen, welehe dazu beitragen miissen. 
die Verminderung oder Verlingerung der Saulehen seinen 
einzelnen ‘Teilen durehaus konform zu machen. Der sonderbar 
gleichartige Bau der Siulehen darf ja auch fiir eine gleichartige 
physiologische Tatigkeit in seinen einzelnen Teilen biirgen. Darum 
kommt es auch vor, dass die verschiedenen Streifen olne Hilte 
yon Grundmembranen sich auf gleicher Héhe halten kénnen. Und 
man ist nicht berechtigt, anzunehmen, dass die Membranen von 
so fester Natur sind, dass sie allein imstande sein sollten, die 
(Juerreihen der Streifen und dadureh auch die Strukturfestigkeit 
der Fasern garantieren zu_kénnen. Auch Heidenhain gibt zu. 
dass die Grundmembran eine weiche, protoplasmatische und als 
solehe auch leicht dehnbare Masse vorstellt.* 

Auch an der Texttig. 2, welche nach einem Praparate von 
den Fliigelmuskelfasern von Hydrophilus gezeichnet ist. finden 
wir Fasern dieses ‘Typus. Es liegt hier eine andere Phase 
der tatigen Muskelfaser vor, eine Phase, welche dureh ihre 
nach der Mitochondrienmethode von Benda gefirbten Korner 
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besonders gekennzeichnet ist. Wir kénnen hier die Wahrnehmung 
machen, dass die Korner, die bei fliichtiger Betrachtung eine un- 
regelmassige Anordnung zu haben scheinen, doch in der Tat meist 
in der Hohe der Kontraktionsstreifen angeordnet sind. Diese 
Tatsache kann wohl nicht anders als gegen das Vorhandensein 
von Grundmembranen sprechen, da ja die Korner ihren Platz ein- 
nehmen. Und wenn man sie in starker ausgebildeten regenera- 
tiven Phasen. wo der Kérnerreichtum viel miichtiger ist. 
himmt, kann es dem Beobachter nicht entgehen, dass die morpho- 
logisch nachweisbaren stoftlichen Umsetzungen. wie sie bei diesen 
Fasern ablauten. auch wegen das Vorkommen von Grundmembranen 
sprechen. Hier ist namlich der Weg, auf dem Substanzen in die 
Muskelfasern eintreten. nicht derselbe wie in den gewoéhnlichen 


Fig. 2. 
Archiv f. mikr. Anat. Bd. 86. Abt. 1. 
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skelettmuskelfasern. Bei diesen haben nach Holmgren die 
Grundmembranen ausser ihrer walhrscheinlich stiitzenden Aufgabe 
auch eine viel bedeutungsvollere. sie bilden nimlich in den Fasern 
den Weg fiir die stofflichen Importen und Exporten. Unter Be- 
nutzung von histophysiologischen Methoden hat Holmgren diese 
eigenartige Aufgabe der Grundmembranen in deutlichster Weise klar- 
gelegt. Er hat gezeigt. wie die Korner der Trophozyten in die 
Muskelfasern hineindringen und dabei in geordneten Reihen den 
Grundmembranen folgen. Diese Strukturen kann man besonders 
leicht in der Diaphragmamuskulatur studieren, die wegen ihrer 
intensiven Tatigkeit in reichlichstem Mabe regenerative Phasen aut- 
weist. Inder vorliegenden Muskelfaserart begegnen wir dagegen ganz 
anderen Verhdltnissen. die sich kaum mit dem Vorhandensein von 
Grvundmembranen vereinigen lassen. Hier gelangen von grossen,. 
interstitiellen Zellen (Fig. 2) die fiir die Muskelarbeit notwendigen 
stofte in Form von Kérnern direkt in das intertibrillire sarko- 
plasma, oline die oben erwahnten Reihen auf beiden Seiten der 
Grundmembranen zu bilden. Diese Tatsache ist von mir (1908) be! 
einem anderen hifer (Ergates Faber) zuerst beschrieben worden 
bie stottlichen Anordnungen in den Fliigelmuskelfasern von Hydro- 
phvius scheinen also mit dem Vorkommen von Grandmembranen 
nicht vereinbar zu sein. Man findet ja, wie die hérner. augen- 
scheinlich ohne von etwaigen Muskelkastchen verhindert zu sein, 
sich iiberall in dem Sarkoplasma ausbreiten und keineswegs sich 
auf beiden Seiten eventueller Grundmembranen anordnen, wie in den 
Fasern, in denen diese Bildungen wirklich nachweisbar sind. In all- 
gemeinen secheinen die Fliigelmuskelfasern von Hydroplilus eine 
mehr zwanglose Anordnung sowohl in betretf der Korner als der 
siulechen zu zeigen, wenigstens wenn man sie mit den skelett- 
muskelfasern, die mit Grundmembranen ausgeriistet sind, ver- 
gieicht. Dies Verhiltnis spricht wohl dafiir, dass diese Bildungen 
doch auch dazu dienen, eine gewisse Strukturtestigkeit einiger- 
maben za sichern. 

Soweit die Fliigelmuskelfasern von Hydrophilus. Ich habe 
sie hier nur als einen sehr geeigneten Demonstrationstypus aus- 
gewahlt, der leicht zu beschatten ist: daher kann meine Aufgabe 
ohne Schwierigkeit kontrolliert werden. Meine Erfahrung er- 
streckt sich jedoch in betreff der Insektenmuskeln viel weiter. 
Bei Fliigelmuskelfasern von zwolf Kafern verschiedener Gruppen 
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waren in allen Fallen nur die grundmembranlosen Fasern zu sehen. 
Man darf hieraus wohl sehliessen, dass diese Faserart eine Eigen- 
tiimlichkeit der Fliigelmuskelfasern von der Mehrzahl der Cole- 
opteren ist. 

Bei Hymenopteren und Dipteren scheinen auch dhnliche 
Verhaltnisse zu bestehen. Auf Taf. XI. Fig. 3) tinden wir eine 
Fliigelmuskelfaser einer Hymenoptere (Vespa germanica), die ja 
fiir die hier geschilderten Eigenschaften ganz typisch ist. Die 
saulehen. die iibrigens nicht véllig geradlinig sind, liegen in reich- 
lichem Sarkoplasma eingebettet. dessen Korner wegen des fakulta- 
tiven Zustandes nicht tingiert sind. Neben der mangelnden Gerad- 
linigkeit der Saulechen tinden wir auch hier, dass die Struktur 
der Saiulchen keineswegs eine vollig regelmiissige ist. Ausgedehnte 
Untersuchungen haben festgestellt. dass diese Unregelmassigkeit 
nieht durch Extraktionsetfekte der Farbung hervorgerufen wird. 
Wir finden also hier auch ein Zeugnis datiir, dass die einzelnen 
Saulchen wegen des Mangels von Grundmembranen nicht die 
gvewohnliche Kontormitat zeigen. 

Abnliche strukturelle Verhiltnisse bieten die Fasern einer 
anderen Hymenoptere (Bombus), welehe auf Taf. NI. Fig. 4—5 
wiedergegeben sind. An diesen. wie auch an den Fig. 6 und 7. 
welche Fliigelmuskelsiiulehen einer Diptere (Tabanus) wiedergeben., 
ist dev Mangel der Grundmembranen nielit zweifelhaft. 

Holmeren hat bei seinen umfassenden Untersuchungen 
ber die Insektenmuskeln auch seine Aufmerksamkeit auf das 
Vorkommen der Grundmembranen gelenkt. betreti dieser 
Bildungen fiihrt er in seiner Arbeit von 1912 ftolgendes an: 
.Es ist aber gewiss nicht iiberall, dass man die Grundmem- 
branen iiberhaupt sehen kann, wie auch die hontraktions- 
streifen sehr oft nur zu den Zwischenscheiben in Bezielhung stehen. 
Meinesteils glaube ich auch deshalb, wie auch Thulin, dass die 
Grundmembranen nur akzidentelle Strukturen darstellen und dass 
sie an den fraglichen Muskelfasern, im Gegensatze zu solchen 
Fasern. wo sie stets vorhanden sind, nur eine mehr untergeordnete 
Rolle spielen. An solehen Fasern, wo sie ein permanentes Struktur- 
verhalten reprasentieren, diirten sie als ’lasmophoren dienen, als 
Wege fiir den stofflichen Import der Fasern, Bei der besonderen 
Art des Importes an den fraglichen Fasern wieder. wo die Korner 


aus den Sarkosomozyten direkt in das diffuse Endoplasma iiber- 
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schwemmen, sind besondere plasmophore Strukturen nicht not- 
wendig und treten deshalb auch tatsdéechlich in den Hintergrund.* 
Diese Betrachtungsweise Holmgrens stimmt also mit der oben 
von mir ausgesprochenen Autfassung iiberein. Aus persénlicher 
Erfahrung weiss ich, dass Holmgren bei gewissen Hymenopteren 
(z. B. Apis) Kleine Reste von den Grundmembranen in der Peri- 
pherie der Fasern gesehen hat. Diese Membranen zeigen doch 
lier nicht eine solehe Ausbildung, dass sie als eigentlich plasmo- 
phore strukturen betrachtet werden konnen. Man koénnte sie 
vielleicht als Rudimente einer in anderen phylogenetischen Stufen 
starker entwickelten Bildung deuten. Diese Betrachtungsweise 
wird einigermassen dadurch gesttitzt. dass die grundmembran- 
losen Fliigelmuskelfasern zweifelsohne die héchste Entwicklung 
in dieser Hinsicht darstellen. 

Verlassen wir nun die Insekten und gehen wir weiter zu 
den Wirbeltieren iiber, so finden wir, dass es auch unter diesen 
Tieren eben die Fliigelmuskelfasern sind, welehe dem grundmem- 
braniosen TPypus angehoren. Dammit ist auch das Vorkommen dieser 
Fasern bisher auf die Végel und die thegenden Singetiere begrenzt, 
Da ich aber nur eine beschrankte Anzahl von \Vogeln hinsiebtlieh 
ihrer Fligelmuskulatur untersucht habe. und da ich in betrett 
der thegenden Singetiere nur die Verhaltnisse ber den Fleder- 
minsen kennen gelernt habe, ich natiirlicherweise nicht 
berechtigt. etwaige allgemeine Gesetze aufzustellen. Darin aber. 
dass eine auffallende strukturelle Ubereinstimmung zwischen den 
Fliigelmuskelfasern g@ewisser Insekten und der tliegenden Wirbel- 
tiere sich vortindet. liegt ja schon eine bemerkenswerte, vergleichend- 
histologische Wahrnehmung. Auch ist die Ubereinstimmung nicht 
nur auf diese einzelne, mehr negative Eigenschatt, den Mange! 
der Grundmembranen beschrinkt: sondern es zeigen diese Muskel- 
fasern auch sonst eine im weitesten Sinne iibereinstimmende Struktur. 
Die Fasern des M. pectoralis der Végel kénnen besonders in ge- 
wissen Phasen als eine verkleinerte Ausgabe derjenigen der Cole- 
opteren bezeichnet werden. 

Fin sehr zweckmassiges und auch leicht —beschaffbares 
Material bildet der M. pectoralis der Taube. Er besteht aus 
ausserordentlich sarkoplasmareichen Fasern. Die oben angedeutete 
Ubereinstimmung mit den Fliigelmuskelfasern der Kafer ist hier 
eine ganz auffallende. Auch fiir die Nutritionsweise scheint die 
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ausgesprochene U bereinstimmung zu gelten. Auch hier gelangen 
die Korner von verhdltnismassig grossen, interstitiellen Zellen in 
die Muskelfasern hinein (Texttig. 3: Taf. XI. Fig. fiillen 
dabei auch hier die sehr unregelmissig ausgebildeten. intertibril- 
liren Zwischenraume mehr oder minder vollstandig aus — natiir- 
licherweise nur in der bestimmten Phase, wo die Regeneration 
vor sich geht. Dabet findet man, dass sowohl die Importwege. 
als auch die Anordnung 

der horner vollig f 128 


vegen die Anwesenheit 


von Grundmembranen 5 


sprechen, 


Kinen besonders 
stark entwieckelten 
Kornerreichtum habe 
ich im M. peetoralis der 
schwalbe gefunden, 
welche ja eine der her- 
vorragendsten Fhleger 
ist. Die in Regeneration 
sich betindenden Fasern 
einen Kornerreichtum, 


welcher mit dem bei 
Hydrophilus vorkom- 
menden gleichgestellt Fie. 3 

werden kann, ja, ihn so- 

var iibertrifit. Fig. (Taf. NI) zeigt das schéne morphologische 
Bild einer Regeneration in dieser Faserart. Man tindet, wenn 
man das Originalpriparat ansieht, wie die Korner, welche die 
Trophozyten fiillen, einem ununterbrochenen  Zusammen- 
hang mit den so reichlich entwickelten Koérnermassen der Fasern 
stehen. Die Anordnung der Korner zwischen den Saulchen 
gibt keine Stiitze fiir die Existenz von Grundmembranen. 
Der grosse Kérnerreichtum im = M. pectoralis der Schwalbe 
stellt zweifelsohne eine bemerkenswerte Tatsache dar, weil sie 
moglicherweise als Ausdruck ihrer ausserordentlich intensiven 
Tatigkeit gedeutet werden kann. Jedoch muss man in dieser 
Hinsicht sehr vorsichtig sein und keinen vertriihten Schluss ziehen, 
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ehe man eine grosse Anzahl verschiedener Végel untersucht hat. 
Die Saulehen in Fig. 8 zeigen die fiir die tatigen Phasen (Kon- 
traktion — Regeneration) charakteristischen Eigenschaften, und 
wenn man auch den Zustand der Korner in Betracht zieht, tindet 
man, dass hier ein Stadium vorliegt. welches mit der von 
Holmgren als Regeneration bezeichneten Phase zuniichst iiber- 
einstimmt. Die Korner sind nicht nur rund oder oval, sondern 
oft unregelmassig, Hiigelformig gestaltet. Die grosseren besitzen 
auch eine eigene Struktur, indem man in der durch das Kristall- 
violett der Bendaschen Farbung homogen gefairbten, spezitischen 
Kornersubstanz auch kleinere Vakuolen finden kann. 

Wir kehren wieder zu dem M. pectoralis der Taube zuriick. 
Auch bei der genauesten Untersuchung kann man hier in ver- 
schiedenen VPhasen keine Andeutung von einer Grundmembran 
tinden. Die Siulehen zeigen besonders in Extension dieselbe 
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zwanglose Anordnung, welche wir bereits bei den Insekten kennen 
gelernt haben. Die oben erwihnte Parallelverschiebung ist auch 
hier in allen Phasen zu sehen und kann darum nicht als Produkt 
einer allzu starken postmortalen Kontraktion betrachtet werden. 
Die Saulehen bieten auch im allgemeinen eine gute Uberein- 
stimmung mit den oben geschilderten Insektenmuskeln. Besonders 
in der Kontraktion — Regeneration zeigen die Siulchen die ganz 
charakteristischen Eigenschaften, welche man an Textfig. | und 
Fig. 1 (laf. XI) wiedertindet. Diese zierliche struktur. wodurch 
die sSaéiulehen einer Reihe von Zwirnrollen alnlich werden, ist 
nicht in den typischen Skelettmuskelfasern zu sehen, wo gewohn- 
lich jedes Muskelkistchen eine rektangulire Form aufweist. Eine 
gute Stiitze fiir den Mangel von Grundmembranen bieten die 
morphologischen Verinderungen, welche die Fasern bei Ermiidungs- 
versuchen erfahren. Die Versuche wurden so ausgeftihrt. dass 
ein M. pectoralis mit faradischem Strom so lange gereizt wurde, 
bis keine Zuckungen mehr eintraten. Kleme stiickchen von solchen 
Muskeln wurden sogleich, ehe eine Erholung eintreten konnte, 
in Flemmingschem Gemisch gehirtet. Die morphologischen 
strukturen von derart behandelten Fasern bieten viel Interesse 
dar (Texttig. 4). Die Korner sind hier nicht durch Kristallviolett 
vefirbt. zeigen aber ein tribes Plasma, wodureh sie deutlich zu 
sehen sind. In gewissen Teilen der Fasern findet sehr 
vrosse, osmiumgefiirbte hérner, welche entweder durch eine lett- 
degeneration mit nacifolgender Hypertrophie einzelner” horner 
oder durch eine Zusammenschmelzung mehrerer Korner entstanden 
sind) Bei der Entwicklung soleher Fettkérner diirfte man wohl 
imnehmen, dass. wenn Grundmembranen vorhanden waren, sie einen 
vewissen Widerstand darbieten und wegen dieser Ursache eine 
Diegung der Saulehen an den groésseren Kérnern hervorruten 
itiissten. Von einem solechen Verhalten, das sich zugunsten eines 
Vorkommens yon Grundmembranen verwerten lesse, ist jedoch 
ier nichts zu sehen. 


Wenn wir unsere vergleichend-histologische Studie noch aut 


hoher stehende Formen in der ‘Tierwelt ausdehnen, werden wir 
den eben autgestellten Muskelfasertypus bei den tliegenden Sauge- 
tieren. insbesondere bei den Fledermausen, finden. Uber den 
interessanten Ban dieser Muskelfasern hat meines Wissens kein 
Forscher wieder berichtet. nachdem Rolett im Jahre Iss eine 
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Studie dariiber verOttentlicht hat. Die verbesserte Technik unserer 
Zeit macht daher eine Vervollstandigung der Angaben Roletts 
sel wiinschenswert. Bei dieser Gelegenheit, wo es nur gilt, die 
mangelnde Anwesenheit der Grundmembranen wieder festzustellen, 
kann ich keine ausfiihrlichere Darstellung vom allgemeinen Bau 
dieser Muskelfasern geben. 

Bei den Fledermiiusen scheint nach meinen Untersuchungen 
keine einheitliche struktur die verschiedenen Muskeln. welche 
beim Flug tiatig sind. zu kennzeichnen. Die fiir den Flug tatigen 
Muskeln der vorderen Extremitit bieten namiich eine erstaun- 
liche Ubereinstimmung mit denjenigen des M. pectoralis der Vogel, 
wihrend der M. pectoralis der Fledermiiuse moglicherweise 
auch andere, von mir bisher nicht untersuchte Fliigelmuskeln des 
Rumpfes — einen ganz besonderen Fasertypus autweisen, der sich 
nicht im die (iruppe der grundmembranlosen Fasern  einreshen 
lisst. aber in anderer Hinsicht ganz besondere, von den ge- 
wOhnlichen Skelettmuskelfasern bedeutend abweichende Eigen- 
schatten zeigt. 

Die grundmembranlosen Fasern, welche sich in) gewissen 
Fliigelmuskeln bei den Fledermaéusen finden, stimmen, wie schon 
oben angedeutet. in struktureller Hinsicht mit denjenigen der 
Vigel gut iiberein. In Fig. 9 (Taf. NI). welche bedauerlicherweise m 
der Reproduktion nicht gut gelungen ist. treten die im vorliegenden 
Stadium (Extension) etwas unregelmissig verlaufenden siuleher 
hervor. Die Unregelmiissigkeit ruft ein charakteristisches 
Bild hervor, indem die Fasern wie zerrissen erscheinen. Diese 
Besonderheit, die nicht in kontrahiertem Zustande walrzunelmen 
ist. findet sich in allen grundmembranlosen Fasern bei verschiedenen 
Tieren (Fig. 3—7. Taf. XI). Eine besondere Eigentiimlichkeit der 
Fledermausmuskeln scheint mir dagegen in dem Auftreten yon 
weniger zahlreichen. sehr grossen Kérnern zu liegen, die sich 
auch in fakultativem Zustande farben. Wahrscheinlich sind sie 
als mehr hinfallige Bildungen endoplasmatischer Natur zu erkliren. 

Der springende Punkt der uns beschaftigenden Frage liegt 
in der niheren Abgrenzung der Gruppe der grundmembranlosen 
Muskelfasern. Abgesehen vom Fehlen der Grundmembranen sind 
sie auch durch mehrere andere Merkmale ausgezeichnet. Vor 
allem ist ihr Sarcoplasmareichtum ein auffallender; man kénnte 
sich dann fragen, ob in Wirklichkeit die grundmembranlosen und 
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die sarkoplasmareichen Muskelfasern konforme Gruppen darstellen. 
Um diesen Punkt zu beleuchten, ist es notwendig, festzustellen, 
was man heutzutage unter sarkoplasmareichen und sarkoplasma- 
armen Muskelfasern verstebt. Die Frage ist zuerst von Ranvier 
in austihrlicher Weise in seinen Studien tiber die roten und 
weissen Muskelfasern des Kaninchens erértert worden. Man nimmt 
im allgemeinen an. dass die Farbe der roten Muskelfasern dureh 
eine starkere Himoglobin-Einlagerung hervorgeruten ist. Knoll, 
weleher aut diesem Gebiete eine sehr austiihrliche Untersuchung 
vemacht hat, ist zu der Autfassung gelangt. dass die sarkoplasma- 
reichen Fasern eine mit den roten Fasern konforme Gruppe bilden 
Hierin stimmen die meisten Forscher mit Knoll iiberein. Naeh 
Knoll sollte dic rote Farbe in dem Vorkommen zallreicher 
sarkoplasmakorner begriindet sein: hierin’ kann ich der Aut- 
fassung Knolls vollig beistinmen. Dagegen kann nicht 
seiner Meinung beipflichten, dass die sarkoplasmareichen Fasern 
immer rot sein miissen. Beweisend dieser Hinsieht sind 
die Augenmuskelfasern. Sie sind bei Menschen. Affen und 
Kaninechen (wahrscheinlich auch bei anderen) von mir bisher 
nicht untersuchten hoheren ‘Tieren) ohne Frage als weisse 
Muskeln zu betraehten. Bei mikroskopischer Untersuchung 
tindet man doch, dass die Muskelfasern hier ausserordentlich 
sarkoplasmareich sind, ja dieser Hinsicht alles. was) man 
bisher bei den hoheren Tieren kennt, sogar  tibertretten. 
Nahere Angaben hiertiber sind in meinen neuerdings erschienenen 
Arbeiten iiber diese Frage zu suchen. In diesem Falle sind also 
die Begritfe sarkoplasmareiche und rote Muskelfasern Keineswegs 
konform. Und dieses Beispiel ist nicht das einzige. Die Riieken- 
tlossenmuskelfasern von Hippocampus, welche, seitdem Ranvier 
sie zuerst beschrieb. als ein extremer Fall von Sarkoplasma- 
reichtum anzusehen sind, sind bleich und durchschimmernd. Das- 
selbe Verhaltnis findet man ja auch in anderen Fischmuskeln 
wieder. Wir stehen also hier der Tatsache gegeniiber, dass die 
am meisten sarkoplasmareichen Fasern in der Tat zu dem weissen 
Typus gehoren. Meiner Auffassung nach soll man die Erklarung 
hierfiir darin suchen, dass die ebengenannten und die Augen- 
muskelfasern keine bedeutenden Anhiufungen von Sarkosomen 
in ihrem miachtig entwickelten Sarkoplasma besitzen. In anderen 
sarkoplasmareichen Fasern, die wirklich rot oder gelb sind, wie 
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die Fliigelmuskelfasern gewisser Insekten und Vogel. findet man 
neben dem Sarkoplasmareichtum auch eine auffallend  starke 
hornelung. 

Wir stellen also fest, dass wahrseheinlich die beiden Gruppen 
der roten und der kérnerreichen Muskelfasern konform sind. Man 
kann sich darum auch fragen, ob nicht eben aus diesem Grunde 
das Vorkommen von Hamoglobin, welches die rote Farbe bedingt. 
in die Korner zu verlegen ist, soweit man nicht die Méglichkeit. 
dass eine mehr diffuse Verbreitung von Hamoglobin vorkomimt. 
annimit. 

Bei der bisher herrschenden Einteilung der quergestreiften 
Muskelfasern hat man ausser der makroskopisch wahrnehmbaren 
Farbe nur auf einen Bestandteil, das Sarkoplasma, Riicksiclht 
genommen. Dadureh entsteht ein sehr unnatiirliches System: 
es ist daher wiinschenswert. auch andere Eigenschaften, z. B. die 
struktur der Saiulchen, zu beriicksichtigen. Aus diesem Grunde 
tinden wir auch, dass die Gruppe der sarkoplasmareichen Fasern 
eine Menge verschiedener Typen in sich einsehliesst. Und auch 
die etwas engere Gruppe der kornerreichen Fasern ist: kemeswegs 
eine natiirliche. M. pectoralis der Vogel und M. diaphragma der 
Siugetiere, die beide der letzteren Gruppe angehéren, bieten in 
betreti aller tibrigen Strukturen durchgehende Verschiedenheiten 
dar, was sich vor allem datin ausspricht. dass dem erstgenannten 
Muskel die Grundmembranen fehlen. 

Die Gruppe der grundmembranlosen Muskelfasern zeigt alse 
eine sehr natiirliche Abstufung, die ausser dem mangelnden Vor- 
kommen von Grundmembranen auch noch durch mehrere andere 
Kigenschatten gekennzeichnet ist. Die Saulehen sind verhaltnis- 
miassig viel dicker als in gewOhnlichen Skelettmuskelfasern und 
zeigen bei hontraktion die charakteristische Zwirnrollenform. Die 
horner, die gewohnlich von unregelmassiger Gestalt sind. sind 
nicht aut besondere Weise verteilt. sie legen oft in Hohe des 
streifens Z und konnen also den Platz. wo man in anderen Fallen 
die Grundmembran findet. einnehbmen. Aus funktioneller Riick- 
sicht ist weiter von Bedeutung, dass alle strukturellen Verhalt- 
nisse datiir sprechen, dass die Fasern dieser Gruppe auch in be- 
treft der Nahrungszufuhr abgegrenzt sind. indem die Korner nicht 
den (Querreihen in der Hohe von Z folgen, sondern iiberall im Sarko- 
plasma beobachtet werden kénnen. Diese Tatsache lasst sich ja 
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daraus erkliren, dass diese Muskelfasern der Grundmembranen 
entbehren. Der Mangel der Grundmembranen bringt es ferner mit 
sich, dass die Fibrillen nicht den sehr regelmassigen. parallelen 
Verlauf, welchen man in den gewohnlichen Skelettmuskelfasern 
tindet, aufweisen, und hierdurch entsteht ein ganz charakte- 
ristisches Bild. Wir finden also, dass die Gruppe der grund- 
membranlosen Muskelfasern eine sehr natiirliche ist. die sich 
durch mehrere Eigenschaften der siulchen und des Sarkoplasma 
schart abgrenzen lisst. 
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Textfiguren. 


Fig. 1. Thoraxtibrillen von Musca vomitoria mit Cuprum sulf. behandelt 
Nach Merkel: e Endmembranen; m = Mittelmembranen. 

Fig. 2. Fliigelmuskelfaser von Hydrophilus piceus in Regeneration. Oben 
Sarkosomozyten. Fiirbung und Fixierung nach Benda. F Fett- 
kirner und K, gewohnliche Kérner der Sarcosomozyten: S = 
Siiulehen und K, Kérner der Muskelfaser. 

Fig. 3% Faser von M. pectoralis maj. der Taube. Firbung und Fixierung 
nach Benda. Die Siiulchen sind im fakultativen Zustand und 
zeigen Strukturen, die als Z und Q (oder MY’) zu deuten sind. 
Zwischen den beiden Fasern liegt eine interstitielle Zelle (Trophozyt 
oder Sarcosomozyt), welche Granulationen nach beiden Fasern 
abzuliefern scheint. 

Fig. 4. Faser von M. pectoralis maj. der Taube nach vyollstindiger Er- 
miidung mit Faradayschem Strom. Firbung und Fixierung nach 
Benda. F = Fettkérner in der Muskelfaser; Ka = Kapillire: 
K = Kiérner der Muskelfaser, Ke = Kerne einer interstitiellen 
Zelle. S = Siiulchen der Faser. 


337 


Ist die-Grundmembran eine konstant vorkommende Bildung usw. 
Mikrophotographien. 


Mikrophot. 1. Fliigelmuskelfaser yon Hydrophilus piceus in Kontraktion. 
Vergrésserung 3000 mal. Die fiinf an der Photographie sichtbaren 
Siiulehen sind teils von gréberen Streifen, Z, teils von feineren 
durchsetzt. Fixierung und Fiirbung nach Benda. 

Mikrophot. 2. Fliigelmuskelfaser von Ergates Faber in fakultativem Zustande 

lm oberen Teil Ubergang zur Kontraktion. Fixierung: Lindsey- 
Jones. Fiirbung: Eisenhiimatoxylin-Lichtgriin. 

Mikrophot. 3. Fliigelmuskelfaser ven Vespa germanica fakultatativem 

Zustande. Die Siiulehen zeigen einen nicht geradlinigen Verlaut 

bieten Unregelmiissigkeiten in betreff der strukturellen Ver- 

Fixierung 


und 
hiiltnisse. Sarkoplasma reichlich mit ungetirbten Kornern 
und Firbung nach Benda. 
Mikrophot. 4. Fliigelmuskelfaser von Bombus.  Fakultatives 
Zwischen den Siiulchen, wo z und Qh zu sehen sind, liegen runde, 
Fixierung und Fiirbung 


Stadium 


aut unregelmiissige Weise vetiirbte Korner 
nach Benda. 
Mikrophot. 5. Fliigelmuskelfaser von Bombus 
zu sehen. Z sehr dentlich. Fixierung und Firbung nach Benda. 
Mikrophot. 6. Fliigehnuskelfaser von Tabanus. Fakultatives Stadium. Siiulchen 
mit Z J. Q und Qh deutlich hervortretend. Die Kérner mit 
Kapuzen*. Fixierung und Farbung nach Benda. 


Fakultatives Stadium. Qh nicht 


Mikrophot. 7. Fliigelmuskelfasern von Tabanus.  Fakultatives Stadium 


() so stark entwickelt, dass die iibrigen Strukturen 


werden. Kérner ganz ungefiirbt. Fixierung und Fiirbung nach 


verdriingt 


Benda. 

Mikrophot. 8. Fasern von M. pectoralis der Taube. 
in Regeneration mit gefarbten Granulationen 
Zwischen den beiden Fasern Kapillaren mit Blatkérperchen und 
vranulierten Zellen, welche Kérner an die Fasern abzuliefern 
scheinen. Fixierung und Fiirbung nach Benda 

Mikrophot. 9. Faser aus der Brachialmuskulatur von Vespertilio murinus 
in fakultativem Zustande. Zwischen den unregelmiissig verlaufenden 

Fixierung und Fiirbung nach 


Die beiden Fasern sind 
und sichtbaren Z. 


Siulchen tindet man grosse Korner. 


Benda. 


Aus dem neurologischen Institute in Frankfurt a. M. (Direktor 
Prot. Dr. L. Edinger). 


Untersuchungen iiber die Nerven des Ovariums. 
Von 
Dr. med. Wilhelm Brill, Nervenarzt in Frankfurt a. M. 


Hierzu Tatel 


Die Beziehungen des Ovariums zu den verschiedenen Organen 
des hérpers und seine besondere Stellung innerhalb dieser wurden 
in den letzten Jahren vielfach studiert. Man erkannte so in den 
mannigfachsten Klinischen Bildern die wesentliche Bedeutung des 
Ovariums. Schon in den friihesten Entwicklungsperioden erscheint 
seine Mitwirkung eine sehr wesentliche. und die Wachstumsvor- 
ginge des hoérpers stehen in deutlicher Abhangigkeit von diesem 
Organe. Eine dominierende stellung gewinnt es zur Zeit der 
Pubertat mit offensichtlichem Einflusse aut die Ernahrung, den 
stotfwechsel und die psyehische Entwicklung. Nene biochemische 
Methoden (Abderhalden) weisen auf die mehr oder minder 
unmittelbaren Zusammenhinge hin. Viel studiert sind ja auch 
die Beziehungen der Ovarialtatigkeit zu den normalen und patho- 
logischen Vorgingen im Uterus. Ein besonderes Interesse ge- 
wannen alle diese Verhaltnisse durch den Nachweis der inneren 
sekretion des Ovariums, die heute fast alleemein anerkannt wird. 
Als ihre Grandlage kennen wir den Follikelapparat und seine 
Derivate. die gelben Kérper und die innere Fierstockdriise. Beide 
Driisenelemente sind auch beim Menschen stets nachzuweisen, so- 
lange noch waechsende Follikel im Eierstocke vorhanden sind. 
Ihre Ausbildung steht mit den Generationszustinden im engsten 
Zusammenhange: sie alternieren als Derivate des Keimepithels 
und erginzen einander gegenseitig in ihren Funktionen. Van der 
Stricht konnte das Ubertreten der Sekretionsprodukte aus 
diesem Driisengewebe nach den zahlreichen Lymphraumen direkt 
darstellen. Die subserdse und = intervasculére Sehicht glatter 
Muskelfasern dient vielleicht dem regulicrenden Transporte der 
inneren Sekretionsprodukte. 
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Von diesen Gesichtspunkten aus begegnet die Fragestellung 
nach den Nerven und den Nervenzellen des Ovariums, die schon 
héutig studiert wurden, einem ganz besonderen Interesse. Das 
Ovarium erhalt seine sympathischen Nervenfasern einerseits vom 
Grenzstrange her dureh die Gefassgeflechte. als Aste der Nn. hypo- 
gastrici, andrerseits sacral-autonome Fasern durch den N. pelvicus. 
lm Innern des Ovariums ist eine Scheidung dieser beiden. hier 
wohl wie an anderen Stellen des Korpers nachgewiesen  anta- 
vonistisch arbeitenden Fasersysteme. anatomisch nicht moglich. 
Sie sehen gleichartig aus. Vom Hilus ovarii aus verteilen sich 
die zahlreichen Nervenfasern in grésseren oder kleineren Biindeln 
radiar im Ovarium. Sie wurden darin friiher mehrfach vertolgt. 
ly Verhalten zu den verschiedenen Gewebsteilen blieb aber im 
einzelnen immer wieder zweifelhaft. und so fehlt es bisher an 
einer einheitlichen zusammentassenden Darstellung dieser Ininer- 
vationsverhiltnisse, namentlich auch der Endverzweigungen an 
den wichtigen Gewebsbestandteilen des Ovariums. 

Die bisherigen Untersucher betonten immer wieder, dass 
die Nerven des Ovariums gréssten Teil Gefiissnerven dar- 
stellen und im der Wand der Gefisse endigen, Riese 
Herff beschrieb (1892) Nervenfassern an kleinen 
Follikeln. auch im Stratum granulosuin grésserer Follikel, einzelne 
Fasern zum Keimepithel. zu den Muskelzellen im Hilus und in 
der inneren GefaBschichte. Retzius und Mandl hielten das 
mindringen von Nervenfasern in das Follikelepithel nicht fir er- 
wiesen. Vallet besehrieb (1900) Follikel- und Gefassnerven. wie 
auch Elliseher. im Zusammenhange damit nervenzellartige 
Elemente. welche die Gefasstatigkeit des Ovariums regulieren 
sollen. Markowitin verfolgte (1899) ebenfalls die Follikel- 
nerven in die Membrana granulosa, Ganglienzellen konnte— er 
nicht nachweisen. v. Herff und de Vos (1894) negierten das 
Vorkommen you Ganglienzellen im Ovarium. 1904 erschien eine 
Arbeit von E. Winterhalter, die ihr Hauptangenmerk auf 
das Vorhandensein von Ganglienzellen im Ovarium, deren Existenz, 
resp. Nachweis mehrfach bestritten worden war, richtete. Es 
gelang ihr mit der Golgischen Methode der Nachweis perivas- 
culirer Getlechte in der inneren und ausseren Gefaibschichte des 
menschlichen Ovariums: in diesen Getlechten lagen rundovale 
Gebilde mit zahlreichen, weithin aufgeteilten Fortsatzen. Der 
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nur aus einer Faser bestehende Achsenzvlinder ist oft konzentrisch 
um ein Gefass gelagert. Sie bezeichnete die Anhiufung dieser 
Giebilde in den Getabsehichten als svmpathisches Ovarialganglion. 
Gegen diesen, mit aller Vorsiecht aufgenommenen Befund erhob 
v. Herff den Einwand, dass es sich dabei wohl nur um Nieder- 
schlage in der Nahe der Gefasse handlen mége. ein’ Einwand. 
der angesichts der klaren Bilder von bk. Winterhalter und 
der von Weigert und Edinger. bei denen die Arbeit aus- 
vefiihirt wurde. geiibten Kontrolle kaum berechtigt ist. Die dar- 
vestellten Gebilde stimmen durchaus mit den in anderen Organen 
dargestellten svympathischen Gefassgetlechten” und Ganglienzellen 
iiberein. biirv. Hert f ist also das Vorhandensein von Ganglienzellen 
im Eierstocke noch nicht in wiinschenswerter Weise klargelegt. 
wiewohl ihr Vorkommen auch thm, zumindest im Hilus «im 
svmpathischen Getlechte) wahrscheinlich ist. .Von einem 
Ganglion” im gebrauchlichen Wortsinne meint er — kann 
aber aut keinen Fall die Rede sein. Ein solehes ist im Eierstocke 
nicht vorhanden. Auch v. Ebner. weleher die Nerven des 
Ovariums in Koellikers Handbuch bearbeitet hat. will dort 
und in einer spiteren Notiz von einem svmpathischen Ganglion 
im Ovarium nichts wissen. Bueura konnte (1907) in) beiden 
Ovarien einer 55 jahrigen Frau chromaftine Zellen mit vereinzelten 
wirklichen Ganglenzellen nachweisen, deren Beziehung zum Nerven- 
svsteme des Ovariums eine recht lose war. Irgendwelche \er- 
bindungsfasern oder sonstige bestimmte Beziehungen zu anderen Ge- 
webselementen des Ovariums konnte auch er darin nicht darstellen. 

Bei dem so unsicheren Stande dieser Innervationsverhalt- 
nisse und mit besonderer Beriicksichtigung der innersekretorischen 
Anteile des Ovariums habe ich diese Frage mit den verbesserten 
Methoden des Nervennachweises, speziell mit der Cajalschen 
Silbermethode, erneut in Angriff genommen. Ich benutzte an- 
fangs mensehliche Ovarien. beschrankte mich aber bald mit Riick- 
sicht auf die Sehwierigkeit der Beschatfung frischen Unter- 
suchungsmaterials auf die Eierstécke von Kaninchen und Maus. 
bei den Nagern kommt es zu. einer besseren Entwicklung des 
innersekretorischen Gewebes, ausserdem persistiert es auch linger 
als beim Menschen. 

Ks ist mir so gelungen, bei dem Kaninehen und 
der Maus ein grosses. wohl in sich abgeschlossenes 
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Ganglion im Ovarium nachzuweisen, im Zusammenhange 
damit auch die periphere viscerale Nervenversorgung mit ihren 
Kndtormationen fiir die einzelnen Gewebsbestandteile des Ovariums. 
Die Nerven gehen nicht nur zu den Gefassen. sondern auch be- 
sonders reichlich zu den Driisenschlauchen und -strangen des 
stark ausgebildeten innersekretorischen Gewebes. In der Ver- 
tellung und Aufzweigung an den einzelnen Elementen dieses 
Giewebes stellen sich die Nerven des Ovariums ebenso dar. wie 
sie bereits in anderen Driisen mit dusserer oder innerer Sekretion 
restgestellt) wurden. 

Am Hilus ovarit treten Nervenbiindel mittlerer Starke ein. 
Ihre Fasern teilen sich bald) nach dem Eintritte auf: sie um- 
schliessen hier eine groéssere, vollstindig abgeschlossene Menge 
yon svinpathischen Ganglienzellen (Figg. 1.2 und 3). Die Nerven- 
fusern umspinnen die einzelnen Zellen des Ganglions in einem 
dichten, weitmaschigen Getlecit. 

Die Ganglienzellen (gz) sind) meist gross, multipolar, mit 
mehreren breit ansetzenden, stark verzweigten Dendriten: die 
an der Peripherie gelegenen Zellen sind mehr langlich, 
gestellt, hiutig ist nur ein Fortsatz zu sehen, der gegen die 
Mitte des Ganglions fihrt. Die Zellen enthalten einen meist 
zentral gelegenen grossen Kern, exzentrisch mehrere vakuolen- 
artige Bildungen. die wahrsecheinlich auf die Fixierung der 
Praparate zuriickzutiihren sind. Ein feines Neurotibrillengetlecht 
erfiillt die Zellen in dichter Maschenbildung, gegen den Achsen- 
zvlinder (Ax) zu konvergierend. In dem glatten und ungeteilten, 
dunkler tingierten, breiten Achsenzylindertortsatze sind die Neuro- 
tibrillen auf weite Strecken hin zu verfolgen; namentlich an den 
im Gareton peripher gelagerten Ganglienzellen kann man_bis- 

wut Sehen, dass der Achsenzylinderfortsatz nahe seinem Ab- 
vange von der Zelle im scharfen Winkel umbiegt. Die Achsen- 
zVlinderfortsitze weisen keine Varikositaten auf. Sie ordnen sich 
im zentralen Teile des Ganglions im losen Kniuel und wenden 
sich zweifellos zu grossem Teile in das Innere des Stroma ovari. 
Einzelne Ganglienzellen. welche im Sehnitte von der Obertliche 
her getroffen sind, weisen ein dusserst feines Flechtwerk auf, 
das in losen Maschen die Zellobertliche umspinnt. Im Verlaufe 
dieser diinnen Fasern des oberflichlichen feinen Flechtwerks 


tinden sich ziemlich dichte, charakteristische kleinste Varicositaten 
Archiv f. mikr. Anat. Bd. 86. Abt. I. 23 
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(Fig. 1, 2. 5 Ve). Gelegentlich sieht man auch in der Nahe der 
Gianglienzellen feine begleitende Nerventibrillen breiteren Dendriten 
entlang verlaufen. 

Ausser den durch die Silberimpragnation dunkler. meist 
braun tingierten Ganglienzellen umschliesst die grosse, sich 
vollstindig abgeschlossene ganglionire Bildung. namentlich in 
ihren Randpartien eng aneinander gereihte chromaftine Zellen. 
welche durch die Silberfarbung hellgelb tingirt erscheinen. Sie 
passen sich gegenseitig, wie auch den dazwischen legenden 
Ganglienzellen mit ihrer meist langlichen Form vollstandig an. 
Sie sind kleiner als die Ganglienzellen, es fehlt ilmen das Neuro- 
tibrillennetz sowie die Fortsitze. Der Zelleib erscheint in dieser 
Behandlung gleichmassig gekérnt. die Kerne sind kleiner als die 
dev Ganglienzellen. Ein Teil der feinen Fasern des intraganglio- 
nairen Getlechtes umspinnt in dhnlicher Weise die einzelnen 
chromaftinen Zellen wie die Ganglienzellen. nur erscheinen diese 
Veristelungen viel einfacher, ahnlich denen an Driisenzellen. 
Die Nervenzellen und die Fasermasse des Ganglions sind in diesen 
chromaftinen Kérper vollig eingebettef. Wie vielfache Arbeiten 
erwiesen haben, gehéren die Ganglienzellen und chromaftinen 
Zellen im sympathischen Ganglion eng zusammen, sowohl in ent- 
wicklungsgesehichtlicher wie auch wohl in funktioneller Beziehung. 

Aus diesem ganglioniren (esamtapparate treten zallreiche 
Nervenbiindel, um sich auf die einzelnen Zellelemente des ge- 
samten Ovariums aufzuteilen. Sie verteilen sich in langfaserigen 
lockeren Ziigen auf die driisigen Strange in der Markschichte 
und ziehen in radidrer Richtung nach aufwarts in die Rinden- 
schichte, dem interacinédsen Bindegewebe zwischen alle driisigen 
Formationen hin folgend. Zwischen allen Epithelstrangen und 
Driisensehliuchen des Corpus luteum und des interstitiellen 
Driisengewebes verlaufen einzelne Nervenfasern mit feinsten End- 
verzweigungen und varikésen Bildungen an den Driisenzellen 
(Fig. 6). (Querschnittsbilder von Driisensechliuchen zeigen uns, 
wie die Membrana basilaris durch die nervésen Endverzweigungen 
durchbrochen wird. Sie treten zwischen die einzelnen Zellelemente. 
um an diesen auch von der Seite, nicht nur von der basalen 
Fliche her feine Endplexus zu bilden. 

So kommt ein dusserst reich verzweigtes Maschenwerk mit 
varikésen Anschwellungen in den interacinésen Scheidewanden 
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zustande, wie es auch schon im typischen Driisengewebe des 
Pankreas z. B. dargestellt wurde. Aus mehreren Fasern  be- 
stehende Nervenbiindel ziehen in dem Bindegewebe zwischen den 
Follikelderivaten des Granulosa- und Theealuteinzellengewebes 
radiar gegen das Keimepithel nach aufwirts. um sich in der 
Tuniea albuginea rechtwinkelig aufzuteilen. Einzelne Fasern ver- 
laufen dann parallel der dem Stroma zugewendeten Flache des 
Keimepithels, um an diesen feine varikése Endigungen zu bilden. 
stellenweise scheinen feinste Fasern zwischen die Zellen des 
Keimepithels aufzusteigen. Fiir die exakte Darstellung in diesen 
Teilen versagt allerdings die Silberimpragnation leicht infolge 
obertlichlicher Niederschlige. Dem Wachstum der Follikel ent- 
sprechend breiten sich die Nerventfasern bogenférmig in den um- 
gebenden epithelialen Elementen aus, reichlicher in der Theea 
follikuli, sparlicher in der Membrana granulosa, um mit einzelnen 
Fasern bis an die basale Fliche der innersten Zellreihe heran- 
zugehen. 

Wo in der Markschicht Nervenbiindel in einem langeren 


Verlaufe getroften sind, “da sieht man den Zusammenhang der 


laser immer lockerer werden. im Verlaufe der einzelnen mark- 
losen Achsenzylinder treten  ziemlich grosse  schlingenformige 
Varikositaten, Trajektkérperehen (Cajal). haiutig auch mehrfach 
hintereinandergeschaltet. auf (Fig. 4. 6). Ahnliche dreieckige Ver- 
hreiterungen finden sich auch in dem Winkel an den Teilungs- 
stellen der Nerventasern. Die Endverzweigungen sitzen mit kleineren 


derartigen varikésen Endbildungen den einzelnen Driisenzellen aut 


(Fig. 5). 

so erfillt dieses dargestellte vegetative Nervensystem des 
Qvariums alle Bedingungen, die wir fiir die sekretorischen 
Funktionen eines Driisengewebes fordern, ohne dabei besondere 
Beziehungen zur vasomotorischen Innervation autzuweisen. 
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Erklarung der Abbildungen auf Tafel XII. 


Fig. Ll. Ganglion im Ovarium der Maus: Gz = Ganglienzellen, Dr. = Driisen- 


zellen, chr = chromaftine Zellen, Ve = Varicositiiten. 
Fig. 2u.35. Ganglion im Ovarium des Kaninchens: Ax = Achsenzylinder, 
die iibrigen Bezeichnungen wie an Fig. 1. 
Fig. 4. Varikése Bildungen im Verlaufe einzelner Nerventasern des Ovariums. 
Fig. 5. Driisenzellen (Dr) mit Endvarikositiiten aus dem Kaninchenovarium. 
Fig. 6. Driisiges Gewebe (Dr) aus dem Eierstocke der Maus. Zahlreiche 
Nerventasern mit Varikositiiten in deren Verlaufe wie mit End- 
knéptchen an den einzelnen Zellen. Gf == Gefiiss. 
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Uber die Gesetzmassigkeit in der Aufeinanderfolge 
der Erythrozyten wahrend des embryonalen Lebens 
der Wirbeltiere. 


Von 


Dr. C. S. Engel, Berlin 
z. Zt. Vorsteher der Bakteriologisch-serologischen Station des Reserve- 
Lazaretts Insterburg. 


Hierzu Tatel NITT—AV 


Schon daraus, dass jeder gesunde Organismus diejenigen Ein- 
richtungen zur Aufnahme des Sauerstoffs und zur Verteilung 
desselben innerhalb seines Kérpers besitzen muss. welche seiner 
Organisation und seinem Sauerstoftbediirfnis entsprechen, ist der 
Schluss berechtigt, dass die im Wasser lebenden Organismen. 
denen nur die geringe Menge sSauerstoff der im Wasser be- 
findlichen Luft zur Verfiigung steht, einen weniger energischen 
stofiwechsel und ein geringeres Sauerstoffbediirfnis haben als 
die Lungenatmer. Am wenigsten anspruchsvoll sind offenbar 
die Fisehe, fiir deren Atmung der in den Kiemen aus dem Wasser 
entnommene, durch die kernhaltigen roten Blutzellen dem Organis- 
mus iibermittelte Sauerstoff ausreicht. Dem Amphibium geniigt 
diese Art der Sauerstoffaufnahme und -verteilung durch die kern- 
haltigen roten Blutkérper nur im Larvenzustande. Das erwachsene 
Tier behilt zwar seine kernhaltigen roten Blutzellen — die jedoch, 
wie wir sehen werden, eine Anderung erfahren —. es steigt jedoch, 
wenn es seine Reife erlangt hat, aus dem Wasser und atmet im 
erwachsenen Zustande die sauerstoffreichere Luft mittelst Lungen. 
Wie die erwachsenen Amphibien verhalten sich die Reptilien 
wihrend ihrer ganzen Entwicklungszeit, ebenso die Vogel und die 
siugetiere. Da der Stoffwechsel bei den Végeln lebhafter als der 
der Siugetiere ist, miisste man annehmen, dass die Vogel das 
zum Atmen geeignetste rote Blutkérperchen besitzen. Trotzdem 
sind es die Saugetiere, welche die spezitisch am meisten differen- 
zierten Blutkérperchen haben. Denn das durch einen degenerativen 
Prozess kernlos gewordene rote Blutkérperchen derselben ist 
zweifellos -— wegen des Fehlens des nicht zum Gasaustausch 
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bestimmten Kerns und wegen der eine Obertlichenvergrosserung 
und gleichzeitig eine Volumenverminderung bewirkenden Delle — 
zur Autnahme des Sauerstotis geeigneter als das kernhaltige rote 
Blutkorperchen der Vogel. 

Dieser Mangel in der Beschaffenheit der roten Blutzellen 
der Vogel gegeniiber denen der Saugetiere wird jedoch oftenbar 
reichlich aufgewogen durch den iiberaus vorteilhaften Bau der 
Lunge der Vogel verglichen mit demjenigen der Saugetierlunge. 
Schulze hat namlich gezeigt. dass in der Vogellunge nicht 

wie bei der blindsackartig gebauten Siugetierlunge die Luft — 
durch dieselbe Offmung am Hilus ein- und ausfabrt, sondern dass 
sie durch die Lungen hindurchstreichen kann, wobei die Lungen- 
blaschen allseitig von Blutkapillaren und diese wieder von Lungen- 
blaschen umgeben sind, sodass die Kapillaren der Vogellunge viel 
besser mit Sauerstotf versorgt werden als diejenigen der siuge- 
tierlunge. Dazu kommt. dass im Hinblick auf die hoehen An- 
jorderungen, welche an die roten Blutzellen der — relativ kleinen 
und deshalb eine grosse Obertliche und ein kleines Volumen 
besitzenden — Vogel durch die lebhafte Atmung gestellt werden, 
fiir diese eine kernhaltige Vollzelle mit ihrer Fahigkeit. ver- 
inittelst des Kerns jederzeit das Haemoglobin als Proteplasma- 
produkt aus dem eisenhaltigen Rohmaterial ersetzen zu kénnen, 
zur Aufnahme des Sauerstoffs geeigneter sein muss als das 
rote Blutkérperchen der siugetiere. 

Besitzen demnach die Vertreter der eimzelnen Tierklassen 
unter den Vertebraten diejenigen Blutzellen, welche fiir sie mit 
Riiecksicht aut ihre Lebensweise und ihren stoffwechsel erforderlich 
sind. dann liegt die Frage nahe, wie sich die sauerstoftiiber- 
tragenden roten Blutkérperchen wahrend der embrvonalen und 
foetalen Entwicklungszeit derselben verhalten, wenn die Organis- 
men unter Bedingungen leben, welche von denen des reifen Tieres 
versehieden sind. 

Beim Menschen z. B. geschieht doch die Aufnahme des 
Sauerstofts wihrend der Embryonal- und Foetalzeit bis zum ersten 
Atemzuge in ganz andrer Weise als nach der Geburt. Denn 


waihrend der nach der Geburt eingeatmete Sauerstoff nur die 


Wand der Lungenalveolen die Kapillarwand und das Blutplasma 
der Lungenkapillaren zu durchdringen hat, um zu den roten Blut- 
korperchen zu gelangen, geschieht die Sauerstoffiibertragung 
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wahrend des intrauterinen Lebens viel komplizierter und mangel- 
hafter. Muss doch der in den miitterlichen roten Blutkérperchen 
aufgespeicherte Sauerstoff, um diejenigen des Foetus zu erreichen, 
das Blutplasma der miitterlichen kavenésen Plazentarraume, das 
Syneytium, die Chorionepithelzellen, das Gallertgewebe der Chorion- 
zotten, das Endothel der Blutgefiisskapillaren und das Blutplasma 
des embryonalen Blutes durehdringen. 

Ahnlich wie beim Menschen sind die Verhiltnisse der sauer- 
stottbeschattung bei den iibrigen Saugetieren. Aber auch beim 
Vogel und bei den kaltbliitigen Wirbeltieren ist die sauerstoft- 
autnahme des reifen Organismus eine andere als die des noch 
unreiten. 

Da verschiedene Funktionen verschieden  funktionierende 
Zellen zur Voraussetzung haben, und da den Arbeitsleistungen 
die morphologische Beschattenheit der Zellen entsprechen muss, 
ist schon aus diesem Grunde zu erwarten, dass die den Sauer- 
stotf iibermittelnden roten Blutzellen der erwachsenen Vertreter 
der einzelnen Wirbeltierklassen von denen des unreifen dazu- 
gehorigen Organismus verschieden sein werden. Die minderwertige 
Versorgung der Embrvyonen der héheren Wirbeltiere und der 
Amphibien mit Sauerstoff aus der umgebenden Fliissigkeit — statt 
aus Luft. wie sie bei den erwachsenen Vertretern dieser Tier- 
klassen notig ist — lisst auf eine minder energische Oxydation 
innerhalb des Stoffwechsels wahrend der Embryonalzeit — trotz 
der lebhaften Zellvermehrung — schliessen. Und endlich legt 
der Umstand, dass diese Tierklassen ihre Existenz mit der Fliissig- 
keitsatmung beginnen, die Vermutung nahe, dass die alnliche Aut- 
gaben lisenden Blutzellen morphologische Ahnlichkeiten und. ent- 
sprechend der fortschreitenden Entwicklung des mit Sauerstoff zu 
versorgenden Organismus, eine Gesetzmissigkeit in ihrer Aufein- 
anderfolge werden erkennen lassen. 

Dass eine derartige Gesetzmassigkeit besteht, habe ich durch 
eine Anzahl Arbeiten zu beweisen gesucht. Damit die friiheren 
Untersuchungsergebnisse mit neueren verglichen werden kénnen, soll 
hier das Blut einiger Saugetierembryonen (Mensch, Schwein, Maus), 
das des embrvonalen Hiihnchens, das der Froschlarve und das- 
jenige eines Fisches (Acanthias vulgaris) an der Hand von 
Mikrophotogrammen einer vergleichenden Besprechung  unter- 
zogen werden. 


| 
a 
4 
i 
j 


345 Engel: 


Die Mikrophotogramme wurden bei sechshunderttacher Ver- 
grosserung aufgenommen und gestatten deshalb auch in Bezug 
aut die Grésse einen Vergleich der Blutzellen mit einander. 

beginnen wir mit dem Blute des Fisches, so seien zuerst 
die Blutkorperchen eines 2 em langen Embryo des Dornhais 
(Fig. 1) kurz geschildert. 

Im Giegensatz zu den roten Blutkérperchen des erwachsenen 
Fisches sind dessen Blutzellen meist kreisrund, sie haben, wenn 
sie — im nativen Praparat — auf der Kante liegen eine linsen- 
formige Gestalt. Das Protoplasma ist haemoglobinreich. nur 
wenige Zellen sind sehwach polychromatisch. Die Zelle hat einen 
Durchmesser von 20—22 4”, wovon etwas weniger als die Halfte 
aut den Kern kommt. Dieser hat ein lockeres Gefiige — soll des- 
halb als Areiokarion') (von coeios locker) bezeichnet werden 
und zuweilen Mitose. 

Die achromatische Substanz des Kerns firbt sich fast im 
gleichen Tone wie das Haemoglobin des Protoplasmas. Einige 
wenige dieser Zellen haben zwei Kerne, einige andere derselben 
sind von geringerer Grésse: andere Zellarten wurden in diesem 
Entwicklungstadium nicht angetroften. Die Annahme Maxi- 
mows, dass die primitiven Blutzellen des Dornhais den baso- 
philen Lymphozyten nahe stehen, tindet demnach durch meine 
Untersuchungen keine Bestaétigung. Vielmehr handelt es sich bei 
meinen Befunden um haemoglobinhaltige Zellen, neben denen 
Lymphozyten oder diesen ahnliche Zellen nicht gefunden werden 
konnten. 

Vergleicht man mit diesen jungen embryonalen Blutzellen 
die reten Blutkérperchen eines kurz vor der (eburt stehenden 
22 em langen Dornhais (Fig. 2), dann findet man die bekannten 
langlichen, tlachen. roten Blutzellen des erwachsenen Tieres mit 
mehr pykrotischem Kern (Pyknokarion nach F. BE. Sehulze). 
Als Zeichen, dass das Blut noch nicht ganz reif ist, findet man 
zuweilen einige polychromatische kernhaltige Erythrozyten, deren 
Protoplasma beiderseits an den Enden spitz zulauft, und deren 
strukturreicher Kern den gréssten Teil der Zelle bildet. 

Der embryonale Dornhai lasst also drei Formen haemoglobin- 
haltiger Blutzellen erkennen, und zwar neben primitiven 

') Diese Bezeichnung ist von dem Zoologen Herrn Geh.-R. F. E. Schulze 
vorgeschlagen worden. 
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runden Blutzellen zwei spiter auftretende langliche Formen, die 
gewohnliche orthochromatische Blutzelle des erwachsenen lisches 
und eine seltener vorkommende polychromatische gross- 
kernige Form. 

Die vier Mikrophotogramme, welche das blut des Frosches 
zu verschiedenen Zeiten seines embrvonalen Lebens demonstrieren 
sollen, zeigen fiinf versehiedene Zellformen. Das vierte Praparat 
weist gleichzeitig zwei Ervthrozytenformen auf. Von den vier 
Photogrammen stellt das erste das Blut der jiingsten Zeit des 
Larvenzustandes dar, d. h. des Zustandes, in welchem das in der 
Gallerthille betindliche Ei sich gestreckt hat und noch keine 
schwanzbildung ertolgt ist. 

Das Priparat (hig. 3) demonstriert einen schnitt durch das 
Herz und zeigt vier Blutzellen, die kuglich, mit einem mittel- 
grossen hern versehen, fast ausschliesslich aus Dotterplittchen 
bestehen. Ausserst feine schwarze Pigmentkornchen umgeben 
die Dotterplattchen und bilden ein feines Geriist. in welchem die 
Plittchen eingelagert sind. In diesem Stadium unterscheiden 
sich die Zellen der Herzwand nicht von den freien Blutzellen, 
sodass diese Priparate den gemeinsamen Ursprung der ersten 
Blutzellen und der Gefisswandzellen im Sinne Maximows 
dartun. 

Diese ersten embryonalen Blutzellen mit den Lymphozyten 
oder sonstigen weissen Blutkérpern, wie es vielfach geschieht. in 
Verbindung zu bringen, liegt keine Veranlassung vor. Da die 
Dotterkiigelchen saure Farbstotte annehmen und der Dotter eisen- 
haltig ist, besteht eine viel gréssere Berechtigung, diese dotter- 
reichen Zellen als erste Entwicklungstorm der roten Blutkérperchen 
anzusprechen. 

Noch zum Teil sehr ahnliche Blutzellen, die jedoch meist 
erheblich Kleiner sind, erhilt man durch die Untersuchung einer 
ein wenig ilteren Froschlarve, bei der sich bereits ein kleiner 
schwanz gebildet hat. Das Praparat (lig. 4) stellt ebenfalls einen 
Sehnitt durchs Herz dar. Die erheblich kleineren Zellen besitzen 
noch reichlich Dotterkugeln, daneben tindet man zahlreiche Zellen 
mit nur noch wenigen oder gar keinen Dotterplittchen. Das 
Pigment liegt in den Zellen um so dichter, je weniger Dotter- 
kugeln durch dasselbe eingeschlossen sind. Diese zum Teil Pigment 
nebst Dotterplittechen, zum Teil nur noch Pigment fiihrenden 
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Blutzellen sind otfenbar ebenso wie diejenigen des vorigen Priiparates 
die vielfach Mitose zeigenden Ursprungsformen der roten Blutzellen. 
Von weissen Blutkérperchen ist auch in diesem Stadium nichts zu 
erkennen. 

Es erscheint sehr zweifelhaft, ob die mit Dotterkugeln und 
reichlichem Pigment versehenen primitiven Blutzellen der be- 
friedigung des Sauerstotfbediirfnisses des Organismus dienen konnen. 
Da sowohl die Herzwandzellen als auch die Blukérperchen beider 
beschriebenen Entwicklungsstadien mit Dotterkiigelchen  erfiillt 
sind, kann von regelmassigen Kontraktionen der Herzwand noch 
keine Rede sein, zumal um diese Zeit Muskelfasern in den pig- 
mentreichen Herzwandzellen noch nicht zu erkennen sind. Dazu 
kommt, dass die Gallerthiille. so lange sie den Embryo umgibt. 
ihn an und fiir sich schon unter andere Respirationsverhaltnisse 
bringt als sie spater bestehen. 

Ein erheblich andres Aussehen haben die Blutzellen einer 
Kaulquappe mit langem Schwanz und zwei Hinterbeinen (Fig. 5). 
Die hamoglobinreichen orthochromatischen Zellen sind von erheb- 
licher Grosse — das Praparat gibt sie bei einer Vergrésserung 
von 540: 1, nicht wie alle anderen Photogramme bei 600: 1 wieder, 
damit drei Mitosen im Gesichtsfelde aufgenommen werden konnen — . 
sie sind teils kuglig. teils linglich, einige mit quergestelltem Kern. 
Dieser zeigt ein lockeres Gefiige (Areiokarion) und zahlreiche 
Mitosen. Man gewinnt den Eindruck, dass diese roten Blutkérperchen 
nicht direkt aus den vorhergehenden entstehen, da sie ein ganz 
anderes Aussehen als die obigen haben. Zellen, welche als weisse 
Blutkérperchen angesehen werden koénnten. fehlen. Mehrtach 
begegnet man kernlosen Roten und Kernen mit schmalem himo- 
globinhaltigem Protoplasmasaum. Ob die letzteren zu Lympho- 
zyten in irgend einer Beziehung stehen. kann an dieser stelle 
nicht weiter erértert werden. 

In einzelnen kugligen kernlosen roten Blutkérperchen findet 
man basophile punktformige Gebilde. welche offenbar dureh 
Karvolyse entstandene Kernreste darstellen, wie sie auch beim 
Saugetier und beim Menschen unter embryonalen und pathologi- 
schen Verhaltnissen vorkommen. Das hamoglobinhaltige lroto- 
plasma ist orthochromatiseh, zuweilen leicht polychromatisch. 
Zellen mit basophilem Vrotoplasma konnten in diesem Entwick- 
lungsstadium nicht angetrofien werden. Ausser den grosskernigen 
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Erythrozyten tindet man auch kleinkernige mit pyknotischem Kern. 
Diese Zellen bilden den Ubergang zu der Blutzusammensetzung 
des folgenden Entwicklungsstadiums. 

Untersuchen wir das Blut eines fast reifen, bereits vier- 
heinigen. jedoch noch mit einem langen Schwanz versehenen 
Frosches (Fig. 6), dann finden wir, dass diese meist kugelformigen 
~ jedoch vielfach auch ellipsoiden —, mit reichlichem Himoglobin 
versehenen relativ kleinkernigen Zellen die Hauptmasse der roten 
Blutkorperchen dieses Entwicklungsstadiums ausmachen. Neben 
diesen finden sich, ebenfalls in grosser Menge, kKleinere, meist 
tlache rote Blutkérperchen mit einem Kern von der Grdsse der 
eben beschriebenen himoglobinreicheren Blutzellen, der intolge 
dessen in der kleineren Zelle einen grésseren Teil derselben 
bildet als in der grésseren. Der Kern der kleineren Zellformen 
zeigt nicht selten Mitose. Das Protoplasma derselben ist meist 
schwach polychromatisch. Orthochromatisch sind fast regelmissig 
diejenigen dieser kleinen Zellformen, welche Kernteilungsfiguren 
zeigen. In wenigen Exemplaren der kleinen Zellen findet man 
karvorrhektische Kernreste. 

Die mitosereichen grosskernigen Blutzellen der Fig. 5 ent- 
sprechen den yon mir seinerzeit bei der Maus als Metrozyten 
erster Generation oder Primairmetrozyten bezeichneten Zellen, 
die himoglobinreicheren kugligen der Fig. 6 den Metrozyten 
zweiter Generation oder Sekundirmetrozyten und die kleineren 
derselben Tafel den kernhaltigen Roten des reifen Frosches. 

Erst in den Blutpraparaten des vierbeinigen Frosches mit 
langem Schwanz findet man in relativ grésserer Menge Lympho- 
zyten, polynukleire Eosinophile und mehrkernige Zellen mit fein 
gekorntem Protoplasma. Zu bemerken ist ferner, dass die Kerne 
der Metrozyten zweiter Generation — wie auch in Fig. 6 zu sehen 
ist — haufig an dem einen spitzen Ende der ellipsoiden Zelle 
liegen, und dass das andere spitze Ende einen kleinen Proto- 
plasmafortsatz besitzt, der die Vermutung gestattet, dass die 
Zelle an diesem Fortsatz im Blutbildungsorgan festgesessen haben. 

Die Beurteilung der hamoglobinhaltigen Blutzellen dieses 
Entwicklungsstadiums wird noch dadurch erschwert, dass die 
dritte definitive Zellform, der gewohnliche kernhaltige Frosch- 
normozyt (Fig. 6), zuweilen erheblich grésser als normal wird, 
also die Girésse von Megaloblasten erreichen kann. Die relative 
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Grosskernigkeit und Himoglobinarmut der tlachen, mehr scheiben- 
tormigen, haufig linglichen. meist eine leichte Polychromasie 
zeigenden Megaloblasten gestattet jedoch ohne grosse Miihe die 
Unterscheidung von den kugligen — oder eiformigen — ortho- 
chromatischen, himoglobinreichen, relativ kleinkernigen Metro- 
z\ten zweiter Generation. 

Die Entwicklung der roten Blutzellen des Frosches  liutt 
also nach meinen Untersuchungen in folgender Weise ab: 

a) Erste Phase: mesenchymatose Blutentwicklung 

|. grosse Dotterkugelzelle 
2. kleine Dotterkugelzelle. 
b) Zweite Phase: organotvpe Entwicklung im Blutbildungs- 
organ. 
1. Metrozyt erster Generation 
2. Metrozyt zweiter Generation 
3. detinitiver kernhaltiger Normozyt. 

Die erste Phase der Blutentwicklung beim Frosch. wie ich 
sie hier beschrieben habe, bildet also eine Unterstiitzung der Aut- 
fassung Maximows, dass die primitiven Blutzellen indifferente 
runde Mesenchymzellen sind, Als Ervthroblasten im Sinne Schriddes 
miissten, soweit es sich um den farberisch nachweisbaren Besitz von 
Hamoglobin handelt, die ersten Zellen der zweiten Phase der 
Blutbildung bezeichnet werden. Die Inditferenz der Blutzellen 
der ersten Phase kann jedoch nicht in dem Sinne aufgefasst 
werden, dass sich diese Zellen zu roten und weissen Blutkorperchen 
differenzieren sollen, um so weniger, als ich mit Weidenreich 
der Meinung bin. dass die farblosen Blutzellen gar nicht als 
eigentliche Blutkérperchen anzusehen sind, sondern als freie Zellen 
des Organismus. welche das zirkulierende Blut nur als rasches 
und bequemes Transportmittel benutzen und es nach Bedart 
wieder verlassen. 

Einen Anhalt dafiir, dass die indifferenten runden Mesen- 
chymzellen zum Teil in himoglobinartige Erythroblasten, zum 
andern ‘Teil in himoglobinfreie Zellen mit Lymphozytenhabitus 
iibergehen. konnte ich aus meinen Untersuchungen nicht gewinnen. 
Soweit der Frosch in Frage kommt, bestatigen meine Befunde 
die Schriddesche Behauptung, dass erst die zweite Phase der 
Blutbildung in der Leber verliuft. Auch fiir die Saxersche Auf- 
tassung. nach welcher die ersten roten Blutzellen aus Wander- 
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zellen entstehen. geben meine Untersuchungsergebnisse keine 
Bestitigung. 

Vergleichen wir nunmehr mit den Blutzellen des Frosches 
diejenigen des Hiihnchens. so geben die zwei Mikrophotogramme 
(7 und s) vom 5. und 14. Tage der Bebriitung ein anschauliches 
Bild der auteinanderfolgenden Zellen. Eine Gegeniiberstellung 
von Fig. 7 (Hiithnehen) und Fig. 5 (Frosch) sowie von Fig. 8 
(Hiihnchen) und Fig. 6 (Frosch) ergibt zuniichst. dass die embrvo- 
nalen Vogelblutkorperchen kleiner sind die Frosehblut- 
korperchen was ja auch fiir die reifen Blutzellen zutritit. 
Abgesehen davon besteht jedoch eine auffallende Ahnlichkeit 
zwischen den einzelnen Blutentwicklungsformen. Auch beim Vogel 
erkennen wir die verschiedenen himoglobinhaltigen Zelltvpen. In 
hig. 7 sehen wir, wie in Fig. 5, rote Blutzellen mit einem mehr 
struktuierten Kern, der vielfach Mitose erkennen lisst. Das 
Protoplasma zeigt eine mehr oder weniger starke Volvchromasie. 
die bei einigen Zellen mit grésserem Kern fast in Basophilie 
iibergeht. doch sind auch diese Zellen deutlich als zu den himo- 
globinhaltigen gehérig zu erkennen. Diese als Metrozyten erster 
Generation anzusprechenden Zellformen sind am zahlreichsten 
wihrend des 3. bis 5. Tages der Bebriitung anzutreften. all- 
mithlich werden sie durch die in Fig. 8 dargestellten, stark ortho- 
chromatischen, himoglobinreichen, mehr oder weniger kugligen 
Zellen verdringt, welche den grésseren Zellen des Frosches in 
Fig. 6 entsprechen und ebenfalls als Metrozyten zweiter Generation 
zu bezeichnen sind. Bei der relativen Kleinheit der Kerne ist 
beim Vogel der Untersehied der beiden Metrozytentormen  zu- 
weilen schwer zu erkennen, doch beweist die mehr kuglige Form, 
die starke Orthochromatie, der etwas kleinere Kern und besonders 
der Umstand, dass dieser letztere keine Mitose zeigt, die Ver- 
schiedenheit der spiteren Metrozytenform von der ersteren. Von 
etwa dem 5. Tage der Bebriitung ab bis kurz vor dem am 
21. Tage erfolgenden Auskriechen aus dem Ei betinden sich diese 
orthochromatischen zierlichen, kugligen, kernhaltigen roten Blut- 
zellen im Blute, doch nimmt ihre Zahl allmahlich ab. 

Dass die Polvchromasie nicht, wie es vielfach angenommen 
wird, die charakteristische Eigentiimlichkeit der jiingsten embryo- 
nalen Blutzellen ist — weiche als basophile Stammzellen gleich- 
zeitig fiir die roten und weissen Blutkérperchen angesehen 
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werden — ergibt sich daraus, dass auch unter den kernhaltigen 
Normozyten, welche vom Ende des ersten Drittels der Eientwick- 
lung an die kugligen Metrozyten zweiter Generation allmihlich 
verdrangen, zahlreiche polvechromatophile gefunden werden. Diese 
sind im Gegensatz zu den langlichen reifen kernhaltigen Normo- 
zyten gewohnlich rund, doch haben auch von den letzteren nicht 
wenige um diese Zeit ein polyehromatophiles Protoplasma. Der 
Kern der polvchromatischen Zellen ist auch hier grosser als der- 
jenige der entsprechenden orthéchromatischen und zeigt noch bis 
zum Ende der Entwicklung im Ei zuweilen Mitose. Um die Mitte 
der embrvonalen Entwicklung wachsen die polychromatischen 
kernhaltigen Roten von normaler (irésse vielfach zu grosseren 
Zellen aus, welche dann den polychromatisehen Megaloblasten der 
Wirbeltiere ahnlich sind. In dieser Beziehung verhilt sich also 
das embryonale Vogelblut ebenfalls dem Frosechblut ahnlich. 

Bei der grossen Mannigfaltigkeit hamoglobinhaltiger Blut- 
vellen beim Hiihnehen wiahrend der Entwicklung im Ei ist eine 
Deutung derselben nur durch eine systematische tigliche Unter- 
suchung des Blutes im bebriiteten Ei méglich. Erschwert wird 
die Beurteilung der Blutbefunde noch dadurch, dass die Blut- 
entwicklung nicht in allen Eiern gleichmissig von statten geht. 
so dass die Blutzusammensetzung bei mehreren gleichaltrigen 
Hiihnerembryonen nicht immer die gleiche ist. Wie ein roter 
Faden lasst sich jedoch stets die Aufeinanderfolge : Metrozyt erster 
Gseneration, Metrozyt zweiter Generation, kernhaltiger Normozyt 
verfolgen, doch treten neben diesen Zellen auf allen Entwick- 
lungsstufen noch andere Zellen auf, die besonders in dem Zeit- 
raum vom 5. bis zum 12. Entwicklungstage das erythrozytische 
Blutbild komplizieren. 

Kurz zusammengefasst tindet man also beim Hiihnehen 

a) am 3. bis etwa zum 5. Tage: als Hauptmasse der Zellen 
schwach polvchromatische linsen- bis kugelférmige Metro- 
zvten erster Generation mit vielfacher Mitose, einige wenige 
stirker polvehromatische Zellen mit grésserem Kern und 
emige wenige stark orthochromatische Metrozyten zweiter 

(reneration. 

b) am 8. Tage: Starkes Zuriicktreten der Metrozyten erster 

Generation, grosse Menge Metrozyten zweiter Generation 

(ea. 40° 9), noch starkeres Hervortreten der gewodhnlichen 
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kernhaltigen Normozyten (ca. 55° 0), von denen ein Teil 

noch nicht die Grosse der definitiven linglichen Zellen  er- 

reicht hat, und eimige rundliche kleinere polychromatische 
kernhaltige Rote. 

ec) Am 12. Tage: Etwa 90°), lingliche orthochromatische kern- 
haltige Normozyten, etwa 5° Metrozyten zweiter Generation, 
ea. 5" polvehromatische rundliche kernhaltige Rote. die 
zum kleinen Teil zu Megaloblastengrésse herangewachsen sind. 

d) Am 14. Tage: Fast nur normale kernhaltige Normozyten, 
2—3° Metrozyten zweiter Generation, spirliche polychre- 
matische Rote von Normoblasten- und Megaloblastengrisse. 

e) Am Is. Tage bis zum Auskriechen nur normale ortho- 
chromatisehe Normozyten und hin und wieder einen Metro- 
zyten zweiter Generation sowie eine polychromatische kern- 
haltige Blutzelle. 

Den Befund Vera Dantschakofts. nach welchem die 
ersten freien Blutkérperchen des Hiihnchens den grossen Lympho- 
zyten mit basophilem Protoplasma entsprechen, kann ich nach 
meinen neuerlichen Untersuchungen ebensowenig bestatigen, wie 
er meinen friiheren Untersuchungsergebnissen widersprach. Auch 
die sehr unwahrsecheinlich erscheinende Behauptung, dass ein Teil 
der primitiven Blutzellen sich zu roten Blutkorperchen ditleren- 
viert. ein andrer, der sich morphologisch nicht vom ersteren 
unterscheidet, dies nicht tut. sondern zu weissen Blutzellen wird, 
widerspricht meinen Ergebnissen. Wahrend des ganzen Verlaufs 
der Hithnerblutentwicklung konnte ich derartige haimoglobintreie 
Zellen nicht antretien. In den ersten Tagen der Bebriitung tinden 
sich — wenigstens vom 3. Tage ab — itiberhaupt keine den Leuko- 
zyten Ahnliche Zellen. Ob die Autorin die polychromatischen 
Zellen als Lymphozyten angesprochen hat, entzieht sich meiner 
Beurteilung. 

Wenn auch aus allmahlichen Farb-, Grréssen- und Gestalts- 
iibergingen des Protoplasmas und des Kerns Folgerungen tiber 
die verwandtschaftlichen Verhaltnisse der roten Blutzellen zu 
einander nicht ohne weiteres gestattet sind, so zwingt doch das 
gleichzeitige Vorhandensein von 1. orthochromatischen Metrozyten, 
2. langlichen orthochromatischen kernhaltigen Roten, 3. kleineren 
rundlichen Roten derselben Art, 4. polychromatischen runden 
Blutzellen von Normoblastengrésse und 5. derselben Zellen wie 
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Nr. von Megaloblastengrosse fast eimem und demselben 
tiesichtsteld bei Hitihnerembrvonen, die sich um den 12. Ent- 
wicklungstag herum betinden, aut die Beziehungen dieser Zellen 
cu einander kurz einzugehen. 

Was aut den ersten Blick in die Augen fallt. ist die Ver- 
schiedenheit der aus der jiingsten Embrvonalzeit stammenden 
Metrozyten zweiter Generation und der besonders am Ende der 
2. Embrvonalwoche auftvetenden grosskernigen polychromatischen 
Megaloblasten. Auch zwischen dem grosskernigen polychromatischen 


Normoblasten — wenn diese Bezeichnung in Hinbliek auf das 
siugetierblut gestattet ist — und den Metrozyten besteht keine 


Gemeinschaft. Sehr nahe verwandt mit einander sind der poly- 
chromatisehe Normoblast und der polvehromatische Megaloblast - 
wenn auch hier der entsprechende Name des Saugetierblutes ein- 
vesetzt werden darf —, indem der letztere direkt aus dem ersteren 
durch Wachstum hervorgelt. In Bezug aut diese beiden Zell- 
formen muss nach meinen Untersuchungen Weidenreich bei- 
gestummt werden, der gegen Pappenheim die Behauptung auf- 
stellt, dass die Unterschiede zwischen Normoblasten und Megalo- 
blasten nur in der verschiedenen Grésse bestehen, wahrend 
Pappenheim sie fiir zwei verschiedene Artreihen ansieht. Die 
Meinungsverschiedenheit zwischen beiden Autoren wird jedoch 
sofort beseitigt. wenn, wie es nach meinen Untersuchungen not- 
wendig ist, die jungen embryonalen himoglobinreichen Zellen, die 
ich als Metrozyten bezeichnet habe. und die vielfach falschlicher- 
weise Megaloblasten genannt werden. als selbstindige Zellart 
und nicht als mit den Megaloblasten identisch angesehen werden. 
Vom Megaloblasten unterscheidet sich der Normoblast, besonders 
der polvehromatische, nur durch die versehiedene Grosse, wahrend 
der Metrozyt einer andern Artreihe als dieser Normoblast an- 
vehort. 

Zwischen dem polychromatischen runden Normoblasten und 
dem orthochromatischen definitiven kernhaltigen  roten  Blut- 
korperchen — namentlich wenn letzteres noch nicht ganz aus- 
gebildet und noch nicht linglich sondern noch rund ist — scheint 
eine nahe Verwandtsehatt zu bestehen, jedoch. nach meiner 
Meinung, nicht im Sinne der monophyletischen Auffassung, nach 
welcher der orthochromatische Normoblast aus dem polyehro- 
matischen hervorgeht, wahrend dieser wieder einer basophilen 
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lvmphoiden Zelle seinen Ursprung verdanken soll. Vielmehr be- 
stehen, wie ich schon wiederholt betont habe. auch beim Vogel. 
alle méglichen Uberginge vom orthochromatischen, nicht sehr 
himoglobinreichen runden Normoblasten mit kleinerem Kern zu 
eiem weniger oder mehr polychromatischen mit grésserem Kern, 
einer Zellform, die dann zu dem polvehromatischen Megaloblasten 
mit wenig strukturiertem. schwacher gefarbtem grossen Kern iiber- 
geht. Fiir eine umgekehrte Entwicklung vom polychromatischen 
grosskernigen Megaloblasten zum polychromatischen Normoblasten 
und dann zum orthochromatischen Normoblasten habe ich bisher 
keinen Anhalt finden kénnen. Zweifelhaft ist endlich das Ver- 
hiltnis zwischen dem Metrozyten zweiter Generation und der ling- 
lichen h&imoglobinirmeren orthochromatischen detinitiven, kern- 
haltigen roten Blutzelle des Hiihnehens. Ein Ubergang des Metro- 
zyten in den letzteren erscheint ausgeschlossen, so dass wohl an- 
zunehmen ist, dass die definitive kernhaltige Blutzelle ein vom 
Metrozyten unabhaingiges Bildungsprodukt des Blutbildungs- 
organs ist. 

Die nichsten Photogramme sollen die embryonale Blutent- 
wicklung bei den Saugetieren veranschaulichen und zwar soll das 
embryonale Blut der Maus, des Schweins und des Menschen kurz 
besprochen und dann mit dem der niederen Wirbeltiere ver- 
glichen werden. 

Das erste Photogramm (Fig. 9) zeigt das Blut eines 5mm 
langen Miuseembryo. Die von mir bereits vor vielen Jahren be- 
schriebenen als Metrozyten erster Generation bezeichneten Blut- 
zellen dieser Entwicklungsstufe sind kuglig, hamoglobinhaltig mit 
einer Nuance zur Polychromasie. Die Obertliche ist glatt. der 
kern locker (Areiokarion) und zeigt vielfach Mitose. Entsprechend 
der Kleinheit der roten Blutzellen der erwachsenen Maus sind 
auch die jungen embryonalen Blutzellen verglichen mit denen 
anderer Saugetiere klein. Neben diesen Zellen mit relativ grossem 
lockeren Kern gibt es bereits einige wenige mit kleinem, pykno- 
tischem Kern (Pyknokarion). Ein erheblich anderes Bild liefert 
das Blut eines Mauseembryo von 8 mm (Fig. 10). Von den 
Metrozyten erster Generation ist im Gesichtsfeld nur noch eine 
Zelle zu erkennen. Das Blutbild beherrschen die kleinkernigen 
Metrozyten zweiter Generation. Das Blut enthilt ausserdem ortho- 


und polychromatische kernlose Erythrozyten von normaler (irésse. 
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einige von Makrozytengrésse, einige orthochromatische Erythro- 
zyten mit grober basophiler Punktierung — besonders gut mit 
Hamalaun fairbbar — und einige mit einem kleinen punktformigen 
Kernrest. 

Vergleicht man mit diesem Blute das eines 14 tagigen 
Mauseembryo, dann findet man von kernhaltigen roten Blutzellen 
nur noch sparliche Metrozyten zweiter Generation und einige 
orthochromatische Normoblasten, die den letzteren bis auf die 
geringere Grrésse sehr abnlich sind. Auch einige polychromatische 
Normoblasten sind vorhanden. Den Hauptteil der Zellen bilden 
die kernlosen Erythrozyten, von denen einige auch hier basophile 
Punktierung erkennen lassen, aber erheblich weniger als bei der 
s mm langen Maus, so dass eine Parallelitit zwischen den ortho- 
chromatischen kernhaltigen Zellen und der basophilen Punktierung 
in den Erythrozyten besteht. Merkwiirdigerweise hat ein grosser 
Teil der orthochromatischen Erythrozyten Makrozytengrésse und 
ist offenbar aus den himoglobinreichen kleinkernigen Metrozyten 
hervorgegangen. Dieser Befund ist um so bemerkenswerter, als 
zu dieser Entwicklungszeit bereits das Knochenmark vorhanden 
ist. und sich in diesem regelmissig nur kernhaltige rote Blut- 
zellen von Normozytengrésse bilden. Bei der Geburt enthalt das 
Blut nur orthochromatische Erythrozyten und einige polychro- 
matische Zellen. Es folgen also auch bei der Maus die beiden 
Metrozytenformen und der Normoblast aufeinander, letzterer ver- 
bleibt jedoch bis zur Reifung durch Kernschwund im Knochen- 
mark und geht erst nach dem Kernverlust ins Blut iiber. Die 
basophile Granulation in den orthochromatischen Erythrozyten 
erscheint also vor der vélligen Reife dieser Zellen, sie steht also, 
wie auch Gabritschewsky, Askanazy, Naegeli, Pappen- 
heim behaupten, mit der Reifung derselben in Verbindung. Da die 
Blutkérperchen, in denen diese Punktierung bei der embryonalen 
Maus gefunden werden, meist orthochromatisch sind, kénnen diese 
Koérnehen in diesem Fall mit polychromatischen Veranderungen 
des Protoplasmas nichts zu tun haben und miissen, entsprechend 
der Auffassung von Lazarus, Askanazy, Naegeli, Mora- 
witz u.a. als Kernreste angesehen werden. Die Auffassung der 
basophilen Punktierung in den orthochromatischen Blutzellen der 
embryonalen Maus als intrazellularer Kernschwund schliesst jedoch 
keineswegs die Rindfleischsche Behauptung aus, dass auch 
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durch Kernaustritt aus dem Normoblasten ein Normozyt werden 
kann. Dieser Kernaustritt findet nach meinen Beobachtungen 
tatsichlich statt und zwar namentlich bei polychromatischen 
Normoblasten. 

Meine neuerlichen Untersuchungen der embryonalen Blut- 
bildung bei der Maus, welche die von mir vor mehr als 20 Jahren 
in diesem Archiv veréffentlichten erganzen, veranlassen mich, einer 
irrtiimlichen Auslegung und Kritik, welche Pappenheim in 
seinen Folia haematologica 1908 meinen damaligen Befunden hat 
angedeihen lassen. entgegenzutreten. Dies erscheint um so not- 
wendiger, als die damals von mir festgestellten Tatsachen seitdem, 
auch von Pappenheim, bestatigt worden sind. 

In der damaligen Verdftentlichung gab ich an (Fol. 228), 
1. dass bei Farbung mit Eosin-Methylenblau die Metrozyten sich 
als .grosse kugelférmige Zellen von gelblich-blauer Farbe mit 
einem leichten Ton ins Roétliche* darstellen. Es wurde also durch 
diese Charakterisierung auf die Polychromasie dieser jungen Zellen 
hingewiesen. Uber die Gréssenverhaltnisse gab ich folgendes an: 
2. ,Der Grossenunterschied zwischen den einzelnen Blutkugeln 
a) Zellen von 12—20 « Durechmesser mit einem Kern yon 6—13 4” 
und b) Zellen von ca. 9 « Durchmesser und ca. 6 « Kerndureh- 
messer lisst an Zellen verschiedenen Alters denken.* Ich wies 
also darauf hin. dass unter diesen gelblich-blauen jiingsten roten 
Blutzellen zwei verschiedene Altersstufen vertreten sind, von 
denen (Fol. 229) nur die grésseren Karyokinese zeigen. 3. Diese 
beiden Altersstufen der Blutzellen des 5 mm langen Mauseembrvo 
sind in Fig. 2 auch deutlich als polychromatisch abgebildet, im 
Gegensatz zu Taf. 3, welche nur die spateren orthochromatischen 
Zellen zeigt. Endlich wird auch 4. im ,Schema* darauf  hin- 
gewiesen, dass aus den Metrozyten erster Generation (Fig. 1 u. 2), 
grossen und kleineren gelblich-blauen resp. bordeauxrot gefirbten 
Blutzellen, durch Karyokinese Metrozyten - Tochterzellen oder 
zweiter Generation (Fig. 1 und 2, kleinere polychromatische, und 
Fig. 3 und 4, orthochromatische Zellen) entstehen. Ich habe also 
bereits damals festgestellt, dass die von mir beobachteten jiingsten 
Blutzellen rote mit polychromatischem Protoplasma sind, dass die 
grésseren derselben durch Mitose in kleinere, ebenfalls poly- 
chromatische iibergehen, die keine Mitose zeigen. Aus meinen 


damaligen Untersuchungen ging ferner hervor, dass an die jiingsten 
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polychromatischen kernhaltigen roten Blutzellen sich himoglobin- 
reiche orthochromatische anschliessen. 

Diese, wie ich glaube, deutliche Festlegung meiner damaligen 
Befunde verbindet Pappenheim irrtiimlich mit meiner Ansicht 
liber das Verhiltnis der Orthochromasie und Polvehromasie der 
Blutzellen im extrauterinen Leben. Seine irrtiimliche Ansieht 
kann deshalb nicht ohne Widerlegung bleiben. weil er in Anschluss 
an eine Besprechung einer Arbeit Maximows iiber embrvonale 
Entwicklung der Blut- und Bindegewebszellen bei den Saugetieren 
1908 auf meine ca. 15 Jahre zuriickliegende Arbeit polemisch 
zuriickkommt. Objektiv bestétigt er darin meine Befunde iiber 
das Verhaltnis der Metrozyten erster und zweiter Generation zu 
einander: er legt mir aber merkwirdigerweise eine Auslegung 
meiner Befunde unter, die mir ganz fern liegt und die zu der 
von mir oben entwickelten in direktem Widerspruch steht. Dazu 
kommt. dass Pappenheim diese falsche Auslegung, die gar 
nicht von mir stammt, als die meinige bekampft, und zwar mit 
einer richtigen Erklarung, welche ich jedoch selbst schon meinen 
Befunden bereits vor ca. 15 Jahren gegeben habe. Derselbe sagt 
un der obigen Stelle im Anschluss an das Referat tiber Maximows 
Arbeit: 

.Diese Beobachtung stimmt véllig fberein mit der Kritik 
und Auslegung, die Referent im Gegensatz zu der von C. 8. Engel 
gewahlten gezwungenen Deutung den Engelschen Befunden gab. 
Engel betrachtet) bekanntlich die Polychromatophilie nicht nur 
als Zeichen ontogenetischer Jugendlichkeit, sondern als Artmerkmal 
und teilte und schied seine Zellen kiinstlich in zwei verschiedene 
Arten. je nachdem sie polvchromatisch oder orthochromatiseh sind. 
Entsprechend lisst er die breitleibigen. orthochromatischen, himo- 
globinreichen Metrozyten mit pyknotischem Kern nicht aus baso- 
philen. polyvchromatischen, hamoglobinarmen Metrozyten mit 
schmalem Rand und Blischenkern durch Alterung hervorgehen, 
sondern durch Wachstum aus kleinen normoblastischen  ortho- 
chromatischen, breitleibigen Zellformen ebenfalls mit pyknotischem 
Kern. Nach unserer Ansicht aber deuteten wir den gleichen 
Befund so, dass die ersten basophilen (polychromatischen) schmal- 
leibigen Zellen mit grossem Blischenkern a) zu grossen himo- 
globinreichen (orthochromatischen) Zellen mit breitem Leib und 
pyknotischem Kern altern, b) durch Teilung zu kleineren baso- 
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philen (polychromatischen) schmalleibigen Zellen mit grossem Kern 
werden, die ebenfalls ¢) zu kleineren breitleibigen hamoglobin- 
reichen Gebilden mit pyknotischem Kern altern.* 

Ein Vergleich dieser Pappenheimschen Deutung meiner 
Betunde mit meiner eigenen Deutung derselben, die ich bereits 
im Jahre 1892 meinen damaligen Befunden mitgab, lisst Pappen- 
heims Irrtum leicht erkennen, der glaubte, meinen Befunden 
die richtige Deutung geben zu miissen, die ich ihnen selbst bereits 
gegeben hatte. 

Gehen wir nunmebr zur Blutbildung des Schweins iiber, 
dann ergibt ein Vergleich derselben mit derjenigen bei der Maus 
neben zahlreichen Ubereinstimmungen einige Abweichungen. Das 
erste Praparat des embryonalen Schweinebluts (Photogramm 11) 
zeigt das Blut eines 1'/2 em langen Schweineembryo. Die Blut- 
zellen sind simtlich kernhaltig. Der Kern ist in den meisten 
Zellen relativ gross und strukturreich (Areiokarion). Er zeigt 
zuweilen Mitose, jedoch sind die Kernteilungsfiguren nicht so 
langschleifig wie beim Frosch und bei der Maus, sondern nur so 
missig ausgebildet. wie wir es in den Photogrammen des Huhns 
und des Haies gesehen haben. Das Protoplasma dieser gross- 
kernigen Zellen ist deutlich polychromatisech. Man erkennt, dass 
die Polvehromasie dieser Zellen dadurch zustande kommt, dass 
dem bliulich-grauen Protoplasma rétliche punktformige Stellen 
eingelagert sind. Im Photogramm erscheinen diese Stellen als 
weisse lunkte, die mit Lupenvergrésserung noch deutlicher zu 
erkennen sind.  Ahnliche punktformige Farbendifferenzen hat 
offenbar auch van der Stricht gesehen, nach dem die ersten 
Blutzellen einen teingranulierten dichten Zelleib besitzen. Auch 
Mollier beschreibt bei seinen als Hamogonien benannten baso- 
philen Blutstammzellen — eines 7'/2 mm langen Meerschweinchen- 
embryo — ein fleckiges Protoplasma. Doch handelt es sich bei 
meinen Untersuchungen um ein hamoglobinhaltiges Protoplasma. 
wihrend beide Autoren das von ihnen beschriebene Protoplasma 
als hamoglobinfrei bezeichnen. Ich muss es dahingestellt sein 
lassen, ob die Basophilie des Protoplasmas der yon mir beob- 
achteten Zellen in friiherer Jugend noch stirker ausgepriigt ist. 

Von diesen grosskernigen Zellen, die den Metrozyten erster 
(ieneration entsprechen, sieht man zwei Formen, eine groéssere 
von etwa 16 « Zell- und ca. 10 # Kerndurchmesser und eine 
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kleinere von ca. 12 « Zell- und ca. 6 « Kerndurchmesser. Die 
grésseren zeigen zuweilen Mitose. Aus ihnen gehen oftenbar die 
kleineren hervor. In den bei Mav-Giemsa-Farbung weinrot 
gefarbten chromatinreichen Kernen einiger dieser grossen Zellen 
sind einige blaugefirbte Kernkérperchen zu erkennen, wie sie 
auch Maximow in seinen als primitive Blutzellen bezeichneten 
ersten Blutkérperchen des achttigigen Kaninchens beschreibt. 

Ausser diesen polychromatischen grosskernigen Blutzellen 
enthilt das Blut des 1'/2 em langen Schweineembrvo noch — 
wenn auch in geringer Menge —— grosse orthochromatische kugel- 
formige Blutzellen mit kleinerem, pyknotischem Kern (18—22 4 
Zelldurchmesser, 8 « Kerndurchmesser), daneben kleinere Zellen 
derselben Art (11-14 Zell- und ca. 6 WKerndurchmesser). 
Dass diese orthochromatischen Metrozyten siimtlich aus denjenigen 
erster Generation hervorgehen sollen, erseheint deshalb unwahr- 
scheinlich, weil die Leber, das Blutbildungsorgan dieser jungen 
embryonalen Epoche, in grésster Menge sowohl grosskernige 
Metrozyten erster, als auch kleinkernige zweiter Generation ent- 
halt, so dass die Vermutung niher liegt, dass beide Zellformen 
gleichzeitig aus der Leber und nicht auseinander ihren Ursprung 
nehmen. 

Von kernhaltigen Zellen enthilt das Blut in dieser friihen 
Entwicklungsperiode noch einige wenige etwas kleinere Zellen mit 
grossem, chromatinreichem Kern und schmalem, stark basophilem 
Protoplasma (ca. 14—20 w Zell- und ca. 12—16 « Kerndureh- 
messer). Diese Zellen haben ausserlich eine Abnlichkeit mit 
grossen Lymphozyten. Es liegt aber nach meinem Dafiirhalten 
keine Ursache vor, sie den Leukozyten zuzurechnen, zumal da 
sich sowohl der Kern als auch das Protoplasma in firberischer 
Beziehung von den Lymphozyten unterscheiden, besonders auch. 
weil an diesen Zellen, wenn auch selten, Kernaustritt beobachtet 
werden kann. 

Dem embrvonalen Schweineblut eigentiimlich ist. dass bei 
geringer (rréssenzunahme des Embryo die Blutzusammensetzung 
eine bereits erheblich verschiedene ist. derart, dass schon bei 
einer Embryogrésse von 2'/2 em die Zahl der mehr polychroma- 
tischen Metrozyten erheblich abgenommen. diejenige der zweiten 
Generation stark zugenommen hat, und dass bereits zahlreiche 
orthochromatische und polychromatische Makrozyten nicht 
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wenige ortho- und polychromatische Erythrozyten angetroffen 
werden. Ferner findet man einige wenige schmalleibige, gross- 
kernige Zellen mit stark basophilem Protoplasma, etwa von Ery- 
throzytengrésse. Diese den kymphozyten entfernt ahnlichen Zellen. 
die also nicht auf die jiingste Embryonalzeit beschrankt sind. 
gehéren zu den roten Blutkérperchen, da sie zuweilen zwei stark 
strukturierte Kerne besitzen und auch sie zuweilen Kernaustritt 
erkennen lassen, was nur bei roten Blutzellen vorkommt. Diese 
basophilen einkernigen Zellen kénnen also nicht als Stammzellen 
fiir die roten und weissen Blutkérperchen angesehen werden. Auch 
fiir die von einigen Autoren aufgestellte Behauptung, dass der- 
artige Zellen allein als Stammzellen fiir die Leukozyten anzu- 
sprechen sind, indem sie nicht, wie andere aihnliche Zellen, Hamo- 
globin aufnehmen, sondern im indifferenten Zustande verharren 
und wihrend der ganzen Embryonalzeit die Ursprungszellen der 
Leukozyten bleiben, besteht nach meinen Untersuchungen kein 
Anhalt. Neben dieser Zellform gibt es aber im Schweineblut 
dieses Entwicklungszustandes keine schmalleibigen  basophilen, 
kernhaltigen Zellen, welche als die Stammzellen der Leukozyten 
angesprochen werden kénnten.  Bemerkenswert ist. dass das 
embryonale Schweineblut im Gegensatz zu demjenigen der Maus 
des gleichen Entwicklungsstadiums keine basophile Granulation 
in den roten Blutkérperchen erkennen lasst. Daraus ferner, dass 
einige polychromatische rote Blutzellen dieselben rétlichen Flecke 
im Protoplasma besitzen. wie wir sie oben bei den Metrozyten 
erster Generation beschrieben haben, scheint hervorzugehen, dass 
die kleinen polychromatischen Zellen mit den alteren grésseren 
der jiingsten Entwicklungsform verwandt sind, 

Bei weiterer Entwicklung des embryonalen Schweins nimmt 
die Zahl der grossen kernhaltigen und kernlosen Blutzellen schnell 
ab, auch die Zahl der Normoblasten geht erheblich zuriick. so 
dass nach der Entwicklung des Knochenmarks und dem Uber- 
gang der Blutbildung auf dieses das Blut den normozytischen 
Charakter (Fig. 13) angenommen hat und nur noch hin und wieder 
einige Makrozyten von nicht erheblicher Grésse und einzelne 
Normoblasten enthalt. : 

Trotz einiger — jedoch nicht prinzipieller — Verschieden- 
heiten in dem Verhalten des embryonalen Schweinebiutes gegen- 


iiber dem der embryonalen Maus zeigt die Aufeinanderfolge der 
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roten Blutzellen desselben dieselbe Gesetzmissigkeit. die wir bis- 
her feststellen konnten. Die Verschiedenheiten weisen jedoch 
darauf hin, dass es nicht statthaft ist, die bei dem einen Sauge- 
tier erhobenen Befunde ohne weiteres auf ein anderes oder gar 
aut alle anderen zu iibertragen. 

Dies zeigt sich auch, wenn wir das Blut des Menschen 
durch die Embryonalzeit hindurech verfolgen. Die Aneinander- 
reihung des Blutes eines mensehlichen Embryo von 1' 2 em Lange 
(Fig. 14), von 3's em (Fig. 15), von 10 em (Fig. 16) und von 
20 em (Fig. 17) lasst erkennen, dass das embryonale Menschen- 
blut sich im grossen und ganzen wie dasjenige der bereits be- 
schriebenen Siugetiere verhilt, dass jedoch einige. wenn auch 
nicht sehr erhebliche, Verschiedenheiten vorhanden sind, 

Kin besonders interessantes Aussehen hat das Blut des 
jiingsten dieser Embryonen. Wir sehen ausschiliesslich Zellen mit 
breitem Protoplasma doch mit versehieden grossem Kern und 
zwar finden wir auch hier Kerne mit lockerem Gefiige ( Areiokarion) 
und kleine dichte Kerne (Pyknokarion). Nur die Minderheit der 
Zellen ist grosskernig. Von diesen ist jedoch zn bemerken, dass 
ihre Volychromasie eine erheblich geringere ist. als sie beim 
schweineembryo des entsprechenden Entwicklungszustandes an- 
getrotien wird. Die meisten gross- und kleinkernigen Metrozyten 
dieser _Embryonalgrésse sind orthochromatisch, nur einige zeigen 
eine Nuance zur Polychromasie hin. Kernlose Rote sind selten. 
Stark basophile schmalleibige Zellen, wie sie beim Schwein nicht 
allzuselten sind, konnte ich in diesem Stadium der Menschen- 
blutentwicklung iiberhaupt nicht finden. Auch von weissen Blut- 
kérperehen ist nichts zu erkennen. 

In der kurzen Zeit, in weleher der menschliche Embryo 
von einer Grésse von 1! 2 em zu einer solehen von 3'/2 em heran- 
wiehst, andert sich das Blutbild ganz erheblich (Fig. 15). Klein- 
kernige Metrozyten und kernlose Makrozyten beherrschen das 
Feld und geben dem Blute ein Aussehen, dass es von dem des 
cm langen Schweineembryo (Fig. 12) schwer unterschieden 
werden kann. Im dritten Monat (Fig. 16) d. h. kurz vor dem 
Eintritt des Knochenmarks als Blutbildungsorgan, finden sich 
neben kernlosen Roten noch einige kleinkernige Metrozyten — 
von etwas kleinerem Durehmesser — und einige Makrozyten, 
doch schon einige ortho- und polyehromatische Normoblasten und 
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polychromatische grosskernige Megaloblasten, die sich deutlich 
von den zierlichen orthochromatischen himoglobinreichen klein- 
kernigen Metrozyten unterscheiden. 

Die Gegeniiberstellung des Blutes des Smonatlichen und 
des 4' 2 Monate alten Embryo (Fig. 17) demonstriert die Wirkung 
des Eintritts des Knochenmarks in die embryonale Blutbildung 
(medullire Blutbildungsperiode gegeniiber der friiheren praeme- 
dullaren). Die Blutkérperchen des 4'/2 Monate alten Embryo sind 
vorwiegend orthochromatische Normozyten mit dem Aussehen 
derer des normalen Blutes, daneben finden sich einige ortho- und 
polychromatische Normoblasten. Auch ein Lymphkérperchen 
erscheint im Photogramm. Bemerkenswert ist. dass die Blut- 
zusammensetzung zweier gleich langer Embryonen nicht schablonen- 
haft die gleiche ist. Es kommt vor, dass das Blut eines Embryo 
von 10 cm Lange in hamatologischer Beziehung reifer ist als 
das eines anderen von 12 cm Linge. Es bestehen beim Menschen 
inbezug auf die Schnelligkeit der Blutentwicklung Verschieden- 
heiten, wie sie auch bei den anderen Saugetieren und bei den 
niederen Wirbeltieren nicht selten sind. In der Aufeinanderfolge 
der Blutzellen besteht jedoch in allen diesen Tierklassen die 
geschilderte Regelmissigkeit. 

Diese meine Untersuchungsergebnisse stimmen einerseits 
mit den Beobachtungen der grossen Mehrzahl der iibrigen Unter- 
sucher iiberein, anderseits erginzen sie meine bereits veréffent- 
lichten Befunde. Eine Meinungsverschiedenheit besteht unter den 
Autoren im grossen und ganzen nur in Hinblick auf die Deutung 
des Beobachteten. was jedoch um so schwerwiegender ist. als 
nach der Auffassung einer Anzahl Forscher die Stammformen 
der roten Blutzellen gleichzeitig die Ursprungszellen der Leuko- 
zyten sein sollen. Dieser Annahme kann ich mich aus verschiedenen 
Ursachen nicht anschliessen. Mafgebend fiir diese Stellungnahme 
sind zunichst Griinde morphologischer Art. Nach meinen Beob- 
achtungen haben die basophilen schmalleibigen Blutzellen der 
jiingsten Entwicklungsperiode. nur eine obertlachliche Ahnlichkeit 
mit Lymphozyten, dem Wesen nach haben sie nichts mit Lymph- 
kérperchen zu tun. Aus diesem Grunde erscheint mir auch die 
Bezeichnung lymphoid nicht empfehlenswert, da dieser Name zu 
Missverstandnissen Veranlassung geben kann. Ein nichts antizi- 
pierender Name wie Metrozyt oder Himogonie erscheint mir vor- 
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zuziehen. Hamatoblast oder Himoblast erscheint mir darum nicht 
angebracht. weil man unter ,blasten* noch nicht reife Zellen 
des betretfenden Individuums versteht, wihrend die grossen kern- 
haltigen mehr oder weniger reifes Hamoglobin fiihrenden Blut- 
zellen junger Embrvonen die typischen, dem jeweiligen Entwick- 
lungsstadium angepassten reifen Blutzellen derselben sind. 

Aber auch vergleichend biologische Umstinde sprechen nach 
meinem Dafiirhalten gegen die Notwendigkeit. einen gemeinsamen 
Ursprung ftir rote und weisse Blutkérperchen anzunehmen. Finer 
der Hauptgriinde sind die ganz verschiedenen Autgaben beider 
Zellarten. Wenn auch die Funktion der Leukozyten bisher nur 
zum Teil bekannt ist, so darf man sie doch mit Recht als Ferment- 
bildner und Fermenttriger bezeichnen. Dass die Bildung von 
Ferment — das ja wie jedes andere Protoplasmaprodukt aus dem 
im Blutplasma gelésten Rohmaterial durch die Tiatigkeit des 
Kerns hergestellt werden muss — eine kernhaltige Zelle zur 
Voraussetzung hat, erscheint ebenso selbstverstindlich, wie es 
wohl zu verstehen ist. dass beim Siugetier fiir den passiven Vor- 
gang des Gasaustauschs an der Erythrozytenobertliche eine kern- 
lose Zelle geniigt. Die funktionelle Verschiedenheit beider Zell- 
arten fallt noch mehr in die Angen, wenn man die Fermentbildung 
und die Sauerstoftiibertragung bei niederen Tieren zum Vergleich 
mit heranzieht. Wahrend der Leukozyt dureh die ganze Tier- 
reihe hindurch vom Protozoon ab — das ja selbst wegen seiner 
Finzelligkeit zum Teil die Funktion des Leukozyten besitzt — 
einen Kern haben muss, kann die Versorgung der Organzellen 
mit Sanerstoff auf ganz verschiedene Weise erfolgen. Kernlose 
rote Blutzellen sind die Sauerstoftiibertriger bei den siuge- 
tieren, kernhaltige bei den iibrigen Wirbeltieren. Bei den Wirbel- 
losen erfolgt die Sauerstoffiibertragung sogar ohne besondere 
Blutkérperchen. bei ihnen geniigt der im Blutplasma_ geldste 
Blutfarbstoff — der gar nicht Hamoglobin zu sein’ braucht 
fiir die Befriedigung des Sauerstoffbediirfnisses derselben. Von 
wie geringer Wichtigkeit im allgemeinen die Existenz freier roter 
Blutzellen fiir die Sauerstotispeicherung ist. erhellt aus der Tat- 


sache, dass bei einem Muscheltier — VPectunenius — die eine 
Familie gefarbte Blutkérperchen besitzt. wihrend sie einer andern 
fehlen. Wenn — worauf Weidenreich hinweist — in der 


Leibeshohle eines Borstenwurms — Glyeera hamoglobinhaltige 
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weisse Blutkérperchen gefunden worden sind, dann wird dadurch 
nur bewiesen, dass die Sauerstoffiibertragung in diesem Falle 
einer Zelle obliegt, welche noch andere Funktionen fiir den 
Organismus tibernommen hat. 

Bei der ausserordentlichen Verschiedenheit der Funktionen 
der roten und weissen Blutzellen erscheint auch aus diesem Grunde 
ein gemeinsamer Ursprung beider Zellen sehr unwahrscheinlich. 
Da die Versorgung des Embryos mit Sauerstoff schon von seiner 
friihesten Entwicklung ab erforderlich ist, die Bildung freier 
Schutzzellen zur Verhinderung des Eindringens fremder Zellen 
und Zellstoffe in den Organismus offenbar erst spiter notwendig 
ist — und in der friihesten Zeit auch von anderen, noch nicht 
differenzierten Zellen besorgt werden kann — erklirt sich auch 
hieraus die vielfach — auch von mir — gemachte Beobachtung, 
dass die Bildung der roten Blutkérperchen derjenigen der weissen 
vorangeht. 

Ich komme also zu folgenden Schlufiisitzen: 

1. Es besteht eine Gesetzmaibigkeit in der Aufeinanderfolge 
der Erythrozyten wihrend des embrvonalen Lebens der Wirbeltiere. 

2. Die jiingsten Blutzellen gehéren zur Erythrozytengruppe 
und sind nicht gemeinsame Stammzellen fiir die roten und weissen 
Blutkérperchen. 

3. Wahrend fiir die roten Blutkérperchen wegen des Fehlens 
einer Eigenbewegung die passive Fortbewegung durch den Zirku- 
lationsapparat notwendige Voraussetzung fiir das richtige Funktio- 
nieren derselben ist, bildet das Zirkulationssystem fiir die mit 
selbstbewegungsfihigkeit ausgestatteten Leukozyten eine 
giinstige Gelegenheit zur schnellen Fortbewegung. die nach Be- 
diirfnis aufgesucht und verlassen wird. 

4. So lange in der embryonalen Entwicklung Organe noch 
nicht differenziert sind, findet die Blutbildung gemeinsam mit den 
anderen aus dem Mesenchym entstehenden Geweben in dieser 
Zwischensubstanz statt — zytotype Blutbildung. Nach Bildung 
der Blutbildungsorgane entstehen in diesen mehr differenzierte 
rote Blutzellen, die den Bediirfnissen des jeweiligen Entwicklungs- 
stadiums entsprechen. Deshalb sind die kernhaltigen roten Blut- 
kérperchen der jiingsten Embryonalzeit der Siugetiere im Hinblick 
auf den betreffenden Alterszustand reife, im Hinblick aut die post- 
fotale Blutentwicklung des erwachsenen Organismus unreife Zellen. 
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5. Beim Menschen tindet die Bildung der roten Blutkérperchen 
wahrend der ersten drei Monate des embryonalen Lebens in der 
Leber statt, nachdem diese gebildet ist. Die Leber ist also das 
provisorische Blutbildungsorgan der primedulliren Blutbildungs- 
periode. Im vierten embryonalen Lebensmonat, wenn — beim 
Menschen — das Knochenmark gebildet ist. iibernimmt dieses 
die Bildung der roten Blutzellen als detinitives Blutbildungsorgan. 
Es ist also sowohl die Blutbildung in der Leber als auch diejenige 
im Knochenmark organotyp.” mit der Entwieklung des 
Knochenmarks einsetzende medullare Blutbildungsperiode  reicht 
yom vierten embryonalen Lebensmonat durch die ganze Fotalzeit 
und das extrauterine Leben hindureh bis zum Tode. 

i. Beim Amphibium ist die zytotvpe mesenchymatische Blut- 
bildung, welche der eigentlichen organotypen vorangeht, dureli 
Anwesenheit von Dotterkugeln charakterisiert. 

7. Die Gesetzmissigkeit in der Aufeinanderfolge der roten 
Blutzellen zeigt sich in der Weise, dass wahrend der Embryonal- 
zeit drei verschiedene Zellformen auttreten. Die erste ist eine 
mehr oder weniger polvchromatische mit relativ grossem, reich 
strukturiertem Kern (Metrozyt erster Generation), der um so 
lebhafter Mitosen zeigt, in je kiirzerer Zeit die embryonale Ent- 
wicklung abliuft. Ihr folgt als zweite eine himoglobinreiche 
Zelle mit kleinem Kern, der keine Karyokinese erkennen Lisst 
(Metrozyt zweiter Generation). An diese beiden grésseren Zell- 
formen schliesst sich eine dritte, kleinere, an, die bei den nicht 
zu den Siugetieren gehérenden Wirbeltieren als detinitive kern- 
haltige Blutzelle im Blute zirkuliert, bei den saiugetieren jedoch 
als hamoglobinfiihrende unreife, kernhaltige Blutbildungszelle im 
Knochenmark verbleibt und erst nach einem Reifungsprozess, der 
mit Verlust des Kerns verbunden ist, in die Zirkulation tibergeht. 

s. Die einzelnen aufeinanderfolgenden Blutzellenformen gehen 
ausser in der jiingsten Embrvonalzeit nicht auseinander hervor, 
sondern entstehen aus den Blutbildungsorganen als Blutzellen, die 
fiir den jeweiligen Entwicklungszustand des Embryo die geeig- 
netsten und notwendigen sind. 
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Erklarung der Photogramme auf Tafel XIII—XV. 


Fig. 1. 
Fig. 2. 
Fig. 3. 
Fig. 4. 
Fig. 9. 
Fig. 6. 
Fig. 7. 
Fig. 38. 
Fig. 
Fig. 10. 
Fig. 11. 
Fig. 12. 
Fig. 13. 


Vergrésserung: 600:1; Tat. XID, Fig. 4: 540: 1. 


Tafel XIII. 


Dornhai (Acanthias vulgaris), 3!» cm langer Embryo. a = 
Primirmetrozyten; b — ein solcher mit Mitose. 

Dornhai (Acanthias vulgaris), 22'» cm langer Foétus. a 
normale Erythrozyten; b = polychromatischer Erythrozyt. 
Frosch, ein wenig verlingertes Froschei (ca. 3 mm lang), Herz- 
schnitt. a == detterreiche Blutzellen; b Herzwandzellen von 
gleichem Aussehen. 

Frosch, Larve mit beginnender Schwanzbildung (ca. 5 mm lang), 
Herzschnitt. noch dotterhaltige Blutzellen; b dotterfreie, 
stark pigmentierte Zellen. 

Frosch, Larve mit langem Schwanz und zwei Hinterbeinen. 
a Primirmetrozyten: b == Primirmetrozyten mit Mitose 
Frosch mit noch langem Schwanz und vier Beinen. «a = Sekundir- 
metrozyten; b == kleinere rundliche Form der normalen Erythro- 
zyten: ¢ == liinglichere Form derselben. 


Tafel XIV. 


Huhn, 5 Tage bebriitetes Ei. a = Primirmetrozyten:; b = solche 
mit Mitose; ¢ — liingliche Form derselben, simtlich sehwach poly- 
chromatisch 

Huhn, & Tage bebriitetes Ei, a = Sekundirmetrozyten, stark 
orthochromatisch: b= kleine noch rundliche Form des normalen 
Erythrozyten; ¢ = lingliche reife Formen desselben. 

Maus. 5mm langer Embryo. a = Primiirmetrozyten:; b — solche 
mit Mitose, beide polychromatisch; ¢ — Sekundiirmetrozyt. 
Maus, 8 mm langer Embryo. a = Sekundirmetrozyten, stark 
orthochromatisch. ¢ == Erythrozyten: d == Erythrozyten mit baso- 
philer Granulation. 

Schwein, em langer Embryo. a = Primirmetrozyten, stark 
polychromatisch ; b == Sekundirmetrozyt, orthochromatisch. 
Schwein, 2 cm langer Embryo. a = Primiirmetrozyt,  poly- 
chromatisch: b — Sekundiirmetrozyten, orthochromatisch. 


Tafel XV. 
Schwein, 3's em langer Embryo. a = Primiirmetrozyt, poly- 
chromatisch: b = Sekundirmetrozyten, orthochromatisch; ¢ == 


Makrozyt (die doppelte Kontur ist Folge starker Blendung beim 
Mikrophotographieren, also Kunstprodukt); d — Erythrozyten. 
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Fig. 14. Sehwein, 8 cm langer Embryo. a = orthochromatischer Normo- 
blast; b — polychromatischer Normoblast; c —freier Kern; d = 
Erythrozyten; e — polychromatischer Erythrozyt. 

Fig. 15. Mensch, i': em langer Embryo. a = Primarmetrozyten: b — 


Sekundarmetrozyten. 
Fig. 16. Mensch. 3's em langer Embryo. a = Sekundirmetrozyten: 
b = orthochromatischer Normoblast: ¢ — kernlose Erythrozyten. 


Fig. 17. Mensch. 3'2 Monate alter Embryo. a — Sekundirmetrozyten, 
orthochromatisch ; b = polychromatische Normoblasten; ¢ — kern- 
lose Erythrozyten. 

Fig. 18.5 Mensch, 4'2 Monate alter Embryo. a = orthochromatischer 
Normoblast ; b = polychromatische Normoblasten: ¢ = kleiner poly- 
nukleirer Leukozyt; d normale Erythrozyten. 
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Aus dem veterinir-anatomischen Institut der Universitat Ziirich. 


Beitrage 
zur Entwicklung von Hautorganen bei Saugetieren. 


1. Die Entwicklung der Hautschwielen (Kastanie und Sporn) 
an den Gliedmafen der Equiden. 
Von 


Otto Zietzschmann. 


Hierzu Tafel XVI und XVII und 1 Texttigur 


Die rezenten Equiden sind Trager spezitischer Hautorgane, 
die als Hautschwielen an den Extremitaten in die Er- 
scheinung treten. Die eine Gruppe solecher Organe sitzt an den 
Fusswurzelgelenken oder in deren Nachbarschaft. das sind die 
sogenannten Kastanien (chataignes, chestnuts): die andere 
Giruppe wird dureh die Sporne (ergots, fetlock callosities) 
reprasentiert. die sohlenseitig an das erste Zehengelenk gebunden 
sind. Bereits mit der zweiten Hilfte des 18. Jahrhunderts werden 
diese eigenartigen warzigen Gebilde beschrieben (Lafosse 1771): 
sie sind hautig bearbeitet worden, es fehlt aber bis heute ein i 
griindliches Studium ihrer Entwicklung. das Schliisse ziehen lisst 
auf die Bedeutung der Organe. 


Ausseres. Die Kastanien des Pferdes kommen in der Regel an 
allen vier Gliedmaben zur Ausbildung als verschieden grosse, meist grau- a 
schwarze, hornige Wucherungen der Epidermis. Die Hornmasgsen_ blattern 
an der mehr oder weniger unebenen Oberfliche des haarlosen Gebildes ab. 


oder sie sind zerkliiftet und stossen sich unter Umstiinden als Ganzes von 
der Unterlage los. So kommt es, dass die Organe flacher oder hiher ge- 
schichtet erscheinen kinnen. Bei edleren Tieren sind sie vielfach flach und 
auch unter Umstinden in der Grundflache beschrinkter als bei schwereren 
Pferderassen, deren Kastanien nicht selten zapfenartig hoch iiber das Haut- 
niveau hervorwachsen. Von dieser Regel gibt es aber so grosse Abweichungen, 
dass man nur sagen kann: die Variabilitit in Gestalt und Grésse der 
Organe ist ausserordentlich ; Geschlechtsunterschiede gibt es nicht (Ziet zsch- 
mann 41). An der Vordergliedmabe, wo sie ca. handbreit itiber dem Carpus 
sitzend von der kaudalen Seite auf die mediale Fliche hiniibergeriickt sind, 
ist ihre Basalfliache meist grésser als an der Hinterextremitit. An der 
hinteren Gliedmabe sitzen sie am Tarsus selbst, dem plantaren Rande direkt 
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medial angeschmiegt, von wo aus sie sich auf das proximale Ende des 
Metatarsus ein wenig hiniiberschieben kinnen. Aus der Literatur ist eine 
ganze Anzahl von Fallen bekannt, in denen die hintere Kastanie fehlt; das 
betrifft, die verschiedensten Typen bezw. Rassen; ich verweise auf meine 
Zusammenstellung (41). Ausnahmsweise kann auch die vordere Kastanie 
unausgebildet bleiben (HLotfmann 16), 

Das Wildpferd, E. Przewalskii, hat ebenfalls beide Kastanien (Ewart {; 
Disselhorst 7; Zietzschmann), Dem Esel dagegen fehlen die Organe an 
der Hintergliedmate ; die vorderen Kastanien unterscheiden sich iiusserlich jedoch 
wesentlich von denen des Pferdes: sie sind derart flach, dass sie nicht iiber 
das Hautniveau emporwachsen, sondern faltbare haarlose Platten darstellen, 
deren schwarze Hornmassen in blattartig diinnen Lagen sich abstossen; die 
Platte selbst ist verhiiltnismiissig sehr umtangreich. Beim Zebra liegen die 
Dinge wie beim Esel, wie schon Owen (25) angibt, entgegen der Meinung 
ven Lechner (21) und Zimmermann (42), die dem Zebra auch die 
verdere Kastanie absprechen. 

Bei Hybriden zeigt sich ein verschiedenes Verhalten: vergl. dazu auch 
Lang (19a). Das Maultier, E. mulus, das der Paarung eines Eselhengstes mit 
einer Pferdestute entstammt, hat in der Regel beide Kastanien | Franck {10}; 
Zimmermann Yoschida |40); M. Miiller {24 ); die vordere ist die des 
Esels: das Organ der Hinterextremitiit dagegen gieicht dem des Pferdes und 
ist relativ klein, es kann aber auch ginzlich fehlen (Ewart (S|: M. Miller 
24): Zietzschmann /41)). Rousseau (29) und Ziirn (43) geben dieses 
Verhalten irrtiimlicherweise als die einzige Méglichkeit an. Dem Maulesel, 
Equus hinnus (aus Pterdehengst und Eselstute) kénnen ebenfalls unter Um- 
stiinden die hinteren Kastanien fehlen, wie aus den Angaben von Diss el- 
horst, Yoschida und von M. Miller gegeniiber Ziirn zu entnehmen 
ist. Die Beschaffenheit der vorderen Kastanie scheint etwas zu variieren, 
was aus den wenigen Angaben in der Literatur hervorgeht: Der eine Fall 
von Yoschida gleicht in dieser Beziehung vollig dem Esel, ein anderer 
dagegen hat fast 1 ecm hohe Hornplatten; und auch Rousseau gibt fiir den 
Bardeau ‘Kianghengst und Eselstute) eine genarbte Oberfliiche an. Die 
hintere Kastanie scheint, wenn vorhanden, der des Pferdes zu iilneln 
Yoschida, Rousseau). Dass bei Eselzebroiden das Verhalten das gleiche 
wie beim Esel ist Yosechida |40), ist ohne weiteres einleuchtend. 

Der Sporn, die Hautschwiele des Metacarpo-(tarso)-Phalangealgelenkes, 
ist etwas konstanter in der Form, gleicht aber sonst beim Pferde im Aus- 
sehen ganz der Kastanie. Auf rundlicher oder ovaler Basalfliiche erhebt sich 
der mehr oder weniger hohe Hornzylinder, der ebenfalls entweder mehr 
schiippchenweise oder in Form gréberer Brocken oder aber als Ganzes sich 
abstisst, um von neuem sich heranzubilden. Die Hiéhe des Organs wechselt 
also ebenso stark wie die der Kastanie: auch sind die Breite- und Linge- 
mabe ziemlich bedeutenden Schwankungen unterworfen. Immerhin ist es 
offensichtlich, dass im allgemeinen das edle Tier die kleineren, das schwere 
Pterd die grisseren Sporne triigt. Fast ohne Ausnahme haben wir (41) die 
Organe der Hintergliedmaben umtangreicher gefunden als die der vorderen : 
im iibrigen hat das Geschlecht auf die Sporne ebenfalls keinerlei Einfluss, 
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und es lassen sich andererseits im Ausbildungsgrad zwischen Kastanie und 
Sporn keine Bezichungen nachweisen. 

Wiihrend in der Regel auch die Sporne als haartreie Hautorgane sich 
erweisen, konnten wir Fille beobachten, bei denen cutweder eine mehr 
oder weniger schmale Randzone dieser Organe nur oder aber das ganze 
Gebilde einen dichten Haarbesatz trug. In solchen Fallen tritt die Horn- 
produktion oft in den Hintergrund, die Sporne sind dann tlach und kiunen 
schliesslich, wenn eine Epidermisverdickung fiusserlich nicht mehr nachzu- 
weisen ist, als fehlend bezeichnet werden. Es kommen aber auch behaart: 
Sporne zur Beobachtung, deren Hornmassen ziemlich hoch vorstehen. Soleh: 
Riickbildungserscheinungen lassen sich sowohl bei schweren wie bei leichten 
Rassen nachweisen. Die Sporne beim Wildpferde sind michtig umfangreich,' 
Der Esel hat an jeder Gliedmabe einen Sporn, der nach unseren Beobachtungen 
gegeniiber Rousseau (29) doch eine nicht unbedeutende Dicke in der Horn- 
schicht: erreicht, so dass er in dieser Hinsicht nicht der Eselkastanie jihnelt 
Dasselbe gilt vom Zebra, wiihrend die Sporne des Maultieres nach unseren 
Untersuchungen zu sehr hohen Zapten auswachsen kinnen. Bei allen drei 
Typen hat sich die Grundflache des hinteren Spornes als die gréssere er- 
wiesen wie beim Pterde. Die Verhiltnisse bei Maulesel und Zebroiden 
sind unbekannt. 

Mikroskopisches. Wir haben oben unsere Organe als Hautsehwiclen 
bezeichnet. Dementsprechend beteiligen sich Epidermis und Corium am Auf- 
bau: die Hauptiasse der Organe macht beim Pterde selbstverstiindlich dic 
Epidermis aus. die schon makroskopisch als in so hohem Mabe gewuchert 
zu erkennen ist. Die Subkutis bildet als Unterlage ein Polster. das besonders 
am Sporne michtig wird. Prinzipiell sei vorausgeschickt, dass Kastanie und 
Sporn sich auch im mikroskopischen Baue vollstiindig gleichen. 

Der Epidermis der haartragenden Haut gegeniiber charakterisiert sich 
die von Kastanie und Sporn, wie schon angedeutet, durch enorme Schichten- 
zunahme, fiir die inshbesondere das obertlichlich gelegene Stratum corneum 
verantwortlich zu machen ist; dasselbe kann centimeterdick werden. Die 
verhornten Zellen sitzen unter Vermittelung von mehreren Uhergangsschichten, 
inshesondere auch eines wohl ausgeprigten Stratum granulosum, den voll- 
sattigen. lebens- und teilungstihigen Zellen der Keimschicht auf. Das Stratum 
germinativum im weiteren Sinne (Fig. 1,1) ist dem des haartragenden Integu- 
mentes gegentiber ebenfalls ganz betriichtlich verdickt. Der Ubergang des 
Epithels der unverinderten Haut in das unserer Organe ist ein tiberaus 
schroffer. Dabei handelt es sich aber nicht um eine blosse Schichtenzunahme 
und um eine entsprechend vermehrte Verhornung der oberflichlichen Massen : 
der mikroskopische Schnitt zeigt vielmehr eine charakteristische | mlagerung 
der Epidermiszellen in den Organen der Nachbarschaft gegeniiber. 

An der haartragenden jiusseren Haut sind die Epidermiszellen  be- 
kanntlich zu horizontal liegenden Schichten angeordnet. die cinander yon 


'' Anmerkung bei der Korrektur: An einem Balg des hiesigen 
zoologischen Institutes waren die Sporne an allen vier Gliedmaben doppelt. 
Dariiber spiiter Niheres. 

Archiv f. mikr. Anat. Bd. 86. Abt. 25 
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der Tiete gegen die treie Obertliiche hin decken, und die entsprechend den 
Gesetzen der Nachbildung von Epithelzellen allmihlich in der gleichen 
Richtung von Schicht zu Schicht vorgeschoben und dabei in Hornzellen um- 
gewandelt werden. Ein Papillarkérper, dem die Epidermis aufsitzt, in 
haartragenden Bezirken des Integumentes wegen der Dichte der Behaarung 
bei Tieren an vielen Stellen fast nicht nachzuweisen. 

Die Epidermis der Kastanie und des Spornes dagegen, die durch eine 
so kolossale Vermehrung aller Schichten ausgezeichnet ist, bedarf ent- 
sprechend der vermehrten Zelltitigkeit in diesen Gebieten einer gesteigerten 
Ernahrung. Und diese wird in bekannter Weise durch Vergrésserung der 
Erhebungen des Papillarkérpers erreicht; so driingen sich die Blutkapillaren 
weit in das Epithel beider Organe vor. 

Mit den langen schlanken Papillen, die bis iiber das dicke Stratum 
granulosum hinausreichen, werden die zylindrischen Zellen der Basalreihe 
weit in die Epidermis vorgeschoben; sie bilden in ihrer Gesamtheit fiir jede 
Lederhautzotte eine réhrenartige Zellhiille; sie treten so aus der allgemeinen 
horizontalen Schichtungsweise der Hauptmenge der Epithelzellen auffallend 
heraus. Dadurch trennen sich die Zellen zuniichst* des Stratum germinativum 
in zwei Gruppen: in die der Papillenoberfliche aufsitzenden .suprapapilliiren- 
und die zwischen ihnen gelegenen  interpapilliiren> Zellen (Fig. 1,1). Nur 
die zuletzt genannten haben die primaire horizontale Lagerung und Schichtung 
beibehalten. Da nun aber das gesamte Epithel ven der Tiefe her unter Ver- 
hornung gegen die Obertliiche der Epidermis allmihlich vorgedriingt wird, 
so muss auch in den oberen Lagen dieser Epidermis das yvorgeschobene inter- 
papillare und suprapapilliire Epithel — natiirlich in verhorntem Zustande 
nachzuweisen sein. Die interpapilliren Hornmassen gelangen in horizontaler 
Schichtung an die Oberfliche, wiihrend die suprapapilliren als Roéhrchen 
iiber die Papillen hinaus vorgeschoben werden und so die horizontalen Lagen 
der Zwischenmasse senkrecht durchsetzen: die gedachten Réhrchen sind er- 
fiillt mit Hornmassen dem Réhrchenmark — die aus jenen Zellen sich ge- 
bildet haben, welche die freie Spitze der Lederhautpapille selbst bedecken. 
In der Epidermis von Kastanie und Sporn treten also die auch von anderen 
Organen her bekannten Epithelréhrehen bezw. -siiulchen (Fig. 1, k) als 
Charakteristikum auf.') In diesem Sinne gleicht die Epidermis beider Organe 
vollkommen der Epidermis von verschiedenen Hufhautteilen. 


') Die Kastanie des Esels, die sich durch autfallend geringe Dicke ins- 
besondere der Hornmassen auszeichnet, macht davon in gewissem Sinne eine 
Ausnahme. In diesem Organ komt es nicht zu deutlicher .Siulchenbildung? ; 
hier sind die Massen des Stratum corneum in der Hauptsache in horizontaler 
Schichtung angeordnet, wie wir es von dem haartragenden Teile des Integu- 
mentes her kennen. Dennoch lassen sich schwache Anklinge an Siulchen 
nachweisen. Das wire gegeniiber der vorderen Kastanie des Pferdes ein 
prinzipieller Unterschied, der etwa cine Homologie beider Organe ausschlisse, 
durchaus nicht. Ich erinnere nur daran, dass derartige Unterschiede z. B, 
auch zwischen dem Pferdehufe und dem menschlichen Nagel bestehen, und 
es wird wohl niemand auf die Idee kommen, dass deshalb beide Organe nicht 
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(ianz allgemein ist die Pigmentation der Epidermis yon Kastanie und 
Sporn beim Pferde eine geringe: das schliesst aber nicht aus, dass unter 
Umstiinden die Oberhaut der Nachbarschaft noch weniger Pigment enthiilt. 
Der kérnige Farbstoff befaillt nur die basalen Schichten der Epidermis, so- 
weit sie der allgemeinen Grundfliche der Organe aufsitzen: er steigt aber 
keinestalls mit den Basalzellen den hohen Papillen entlang autwiirts. Fig. 1 
zeigt die Verhiltnisse sehr gut 

Wiihrend die unveriinderte fiussere Haut als  spezifische Bildungen 
Haare dj), Talg- .e und Schweissdriisen (siehe dagegen 8. 407) tragt. fehlen 
solche den wohl ausgebildeten Kastanien und Spornen vollstiindig (dagegen 
vergleiche die Angaben iiber den Sporn 8. 373): der schmale Randsaum, 
wie ihn die Fig. 1 zeigt, gehért nicht zum Organ selbst: er wird unten einer 
eingehenden Betrachtung unterzogen werden. So wird das Corium von 
Kastanie und Sporn eine einfache derbe bindegewebige Haut, deren Bild 
nur durch gréssere Getiisse und vereinzelte Nerven etwas belebt wird. 
diegeniiber der Nachbarschaft zeigt sich die Subkutis etwas verdickt; im 
Bereiche des Spornes bildet sie sogar ein betrichtliches tibréses Polster, das 


von Fett durchsetzt ist. 

Die mikroskopische Untersuchung lehrt also, dass Kastanie 
und Sporn der Equiden echte Hautorgane sind, denen Haare und 
Hautdriisen fehlen. Die haar- und driisenfreien Platten oder 
Zapten sind charakterisiert durch eine insbesondere beim Pferde 


enorm ausgebildete Wueherung der Epidermis. die starker 
Verhornung neigt und durch ausserordentlich  vergrésserte, 
schlanke und meist einfache Erhebungen des Papillarkérpers weit 
hinauf durehsetzt wird. Die Epidermis zeigt aus diesem Grunde 
eine Umlagerung ihrer Zellen, so dass von einem suprapapilliren 
und einem interpapilliren Epithelanteil gesprochen werden Kann.') 
Der suprapapillire Anteil bildet die das gesamte Epithel dureh- 
ziehenden .Rodhrchen* bezw. .Séulehen*, die senkreeht das im 
iibrigen horizontal geschichtete interpapillire Epithel durchsetzen. 
Die Organe sind als plattenartige Epidermiswucherungen ein 
wenig in das Corium versenkt. Und die Subkutis ist insbesondere 
im Bereiche der Sporne zu einem ansehnlichen Polster als Unter- 
lage verdickt: unter der Kastanienplatte kommt dieses weniger 
zur Ausbildung. 

Die Literatur weist bereits einige Versuche der Schilderung der Onto- 
venese der Kastanie des Pferdes auf; so finden sich Angaben bei Hock (15), 
Vermeulen 3d), Zimmermann (42) und Yoschida (40). Alle vier Ab- 
homolog seien. Der Sporn des Esels zeigt .Siiulchen*, entsprechend der be- 
deutenderen Dicke seiner Epidermis: immerhin haben diese bei weitem nicht 
die hohe Organisation wie in den hier zu behandelnden Hautorganen des Pferdes. 

Vergl. die Fussnote 8. 574. 
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handlungen sind aber sehr kurz gehalten und beriicksichtigen mit Ausnahme 
der von Vermeulen die Sporne nicht. Zimmermann widmet der Ent- 
wicklung der Kastanie nur einige Zeilen und erértert die Frage allein von 
vanz allgemeinen Gesichtspunkten. Er betont, wie auch Hoek und Yoschida, 
dass die sich entwickelnden Organe zu keiner Zeit Haare oder Driisen in 
der Anlage erkennen lassen. Yoschida und vor allem Hoek schildern die 
Verhiltnisse etwas eingehender; deren Ausiassungen tragen aber nur allzu- 
sehr den Stempel der Unreife: sie sind auch in ihren Einzelergebnissen nicht 
zusammenzubringen. Dagegen bedeuten die Untersuchungen von Vermeulen. 
dessen Resultaten vegeniiber wir zwar in verschiedenen wesentlichen Punkten 
ablehnend uns verhalten miissen, immerhin einen Fortschritt unserer Kenntnisse 
iiber die Ontogenie der in Frage stehenden Organe. Vermeulen hat als 
erster die Kastanie und den Sporn’ beriicksichtigt: seine Schilderungen 
sind aber jiusserst knapp gehalten, so dass von eingehenden Untersuchungen 
nicht gesprochen werden kann. 

Nach Yoséhida, der iibrigens die Kastanie eines 14 Taye (soll wohl 
heissen: Wochen’ Ref.) alten Embryos im Schnitt abbildet, soll bei 15 em Scheitel- 
Schwanzspitzen-Liinge .die mikroskopische Struktur der Kastanie schon als 
vollendet* zu betrachten sein. Dagegen kann Hock beim 14'» em langen 
Scheitel-Steissliinge) Embryo mikroskopisch tiberhaupt noch keine Differen- 
zierung einer Kastanie gegeniiber der Uingebung nachweisen! Dasselbe soll von 
Embrvonen bis zu 18!)- em Scheitel-Steibliinge gelten: die Epidermis der Kastanie 
erhebe sich lediglich durch eine Wucherung der Unterlage etwas iiber die Ober- 
tliche. so dass man die Anlage unter Umstinden schon beim 14' + em langen 
Embryo makroskopisch erkennen kénne. Bei 25 cm sScheitel-Steissliinge will 
in der Anlage Menge kolbig verdickter Zapten, die entstehenden 
Cutispapillen*, gesehen haben, und die Epidermis soll . jetzt noch aus kernhaltigen 
Epithelzellen> bestehen. Erst bei 29 em Scheitel-Steisslinge wird die Kastanie 
strukturell dadurch yon der Umgebung sich absetzen, dass in der Nachbar- 
schatt Haaranlagen auftreten. Bei 35 em Linge wird die Oberthiche der 
Vorderkastanie durch Epithelwucherung stark uneben: sie soll mikroskopiseh 
mit dem vorhergehenden Stadium noch vollig iibereinstimmen. Beim 45 em 
langen Embryo ist auch die hintere Kastanie in lebhafter Wucherung. Mit 
49 em Scheitel-Steissliinge soll nun plétzlich schon die histogenetische Voll- 
endung erreicht sein. Es handelt sich zwar bei diesem 49 cm langen Embryo 
um einen solchen yom Esel: trotzdem wiire das ein viel zu friiher Zeitpunkt. 
Wir werden zeigen kiénnen, dass diese Angabe absolut unzutreffend ist, und 
dass wir manche der von Hock vertretenen, teilweise recht naiven An- 
schauungen wesentlich abiindern miissen, um zu einer richtigen Vorstellung 
vom Werdegang der uns interessierenden Hautgebilde zu gelangen. 

Der jiingste von Vermeulen untersuchte Embryo ist 19 em lang 
nihere Angaben fehlen) und stammt aus dem 4. Monat. Kastanie und Sporn 
sind fiusserlich bereits sichtbar. Mikroskopisch ist die Epidermis, die einer 
nur schwach wellenfirmigen Basalmembran aufsitzt, sehr einfach gebaut. 
An einzelnen Stellen der Kastanie sollen sich zaptenartige Epidermal- 
wucherungen in die Tiefe nachweisen lassen, die Vermeulen als Haar- 
anlagen deutet. Das steht im Gegensatz zu den Erfahrungen von Hock, 
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Zimmermann, Yoschida und denen des Referenten. Wir werden spiiter 
zeigen kinnen, wo hier der Fehler liegt. Der Sporn des 14 cm - Stadiums 
soll im wesentlichen die gleiche Struktur haben, in der Peripherie aber eben- 
falls Haaranlagen besitzen. Beim 5 Monate alten Embryo sind in den 
Kastanien die Haaranlagen wieder verschwunden. und die Epidermis, deren 
oberste platte Lagen kerntrei geworden sind, ist stark gewuchert; im Corium 
hat sich der Papillarkérper entwickelt. In den prinzipiell gleich gebauten 
Spornen haben die Haare in der Peripherie stark an Zahl zugenommen, und 
sie tragen in Entwicklung begriffene Talgdriisen. Der 6 Monate alte Embryo 
endlich zeigt in der Epidermis der Organe bereits mehr als 20 Zellagen 
dennoch fehlt der Oberhaut das Stratum granulosum und lucidum, das man 
im vollentwickelten Stadium nachweisen kann: die oberen Lagen sind deutlich 
verhornt, und die hohen Coriumpapillen reichen jetzt kaum noch bis zur 
halben Epiteldicke empor. Vermeulen will alse in der jungen Kastanien- 
anlage wieder verschwindende Haare und im Sporn mit Ausnalme der Hohe 
der .kegelfirmigen Erhabenheit*) Haare mit Talgdriisen nachgewiesen 
haben; er betont aber doch, dass auch er Schweissdriisen in den Organen nicht 
habe finden kénnen. 

Das Studium der Literatur zeigt augenfillig. dass die Frage 
der Ontogenie von Kastanie und Sporn des Pferdes absolut noch 
ungeklirt ist. Am meisten verwunderlich sind die Angaben von 
Yosehida: Beim Embrvo von 15 em Scheitel-Schwanzspitzen- 
lange betrachtet er die mikroskopische Struktur . . . schon als 
vollendet™. wihrend wir mit Hock bei 15.7 bezw. em 
Scheitel-Steisslinge noch Miihe hatten. die erste Anlage der 
Kastanie iiberhaupt zu finden! Aber auch Hocks Auslassungen 
erregen manche Bedenken. Und die Ergebnisse von Vermeulen 
fordern direkt zur Nachpriifung heraus. Keiner der Autoren hat 
die Entwieklung der Organe auch nur einigermaben in die Tiefe 
vertolet, und keiner ist dem Werdegange bis zur vollen Aus- 
hildung nachgegangen. So mégen unsere ausfiihrlichen Schilde- 
rungen berechtigt erscheinen. 

Zur embryologischen Untersuchung wurden vier Pferdeembryonen, ein 
solcher vom Esel und ein neugeborenes Pferd herangezogen, die in giinstig 
gewihlten Entwicklungsstadien stehen und die volle Reihe ergeben. Weiteres 
Material stellte mir Herr Professor Dr. Martin in Giessen in liebens- 
wiirdiger Weise zur Verfiigung; leider konnte dasselbe nicht mehr verarbeitet 
werden. Das Material ist durchgehends in 4°o Formaldehyd-Alkoholliésung 
fixiert worden und zwar mit sehr gutem Erfolge. Die Hautstiicke wurden 
in Paraftin eingebettet und bei 10 « Schnittdicke in liickenlose Serien zer- 
legt (Grundschlittenmikrotom von Leitz); nur fiir die Organe des Neu- 
geborenen machte man teilweise vom Zelloidin Gebrauch; bei diesen konnte 
yon Totalserien abgesehen werden. Von Organen des Erwachsenen wurden 
Zelloidinschnitte angetfertigt. 
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Zur Fiarbung kam in erster Linie Hiimalaun-Eosin, vereinzelt auch 
Hiimalaun-Kongorot, Himalaun-Wasserblau oder Heidenhains Eisenalaun- 
Himatoxvlin mit Rubin S in Anwendung. Fiir die zwei jiingsten Stadien 
wurde vorteilhaft fiir einzelne Organe yon der Totalfiirbung mit Boraxkarmin 
Gebrauch gemacht. 


Pterdeembrvyo von 15,7 em Scheitel-Steisslinge') 
(16,6 em Stirn-Steisslange): ca. 14 Wochen alt. 

Mit der Lupe kisst sich am Pferdeembryo aus dem Anfange 
des 4. Monates im fixierten Zustande von der Ausbildung einer 
Kastanie mit Sicherheit noch nichts erkennen. Hier oder dort 
vermutet man in einer sanften Erhebung im Lereiche des Ante- 
brachium eine erste Anlage der vorderen Kastanie. Die mikro- 
skopische Untersuchung der mit Boraxkarmin gefairbten ‘Total- 
praparate der abgelésten Haut von der Medialtliche der distalen 
Vorarmhalfte ergibt jedoch, dass eine solche Bestimmung absolut 
unzuverlissig ist. Wahrend man im ungefarbten Zustande mit Hilte 
der Lupe nur mit Miihe be! direkter Sonnenbestrahlung an diesem 
Hautstiick Haaranlagen als feine, graue Punkte erkennen kann, 
zeigen sich solehe schén am aufgehellten Boraxkarminpraparate. 
Hier fallt ohne weiteres ein haarfreier, rundlich-ovaler Bezirk 
von 1.52 mm groésstem Langsdurchmesser auf. der der Umgebung 
gegeniiber eine etwas dunklere Farbung angenommen hat. und 
der verhaltnismibig seharf begrenzt ist. Uber und unter ihm 
fehlen die Haaranlagen zwar noch, so dass der haarfreie Bezirk 
grésser ist als der dunkler gefarbte. Die mikroskopische Unter- 
suchung wird uns belehren, dass nur der zuletzt genannte die 
Anlage der Kastanie darstellt. Uberhaupt werden am distalen 
Ende des Vorarms die Haaranlagen spirlicher, so dass der Carpus 
in diesem Stadium noch fast haarfrei erscheint. Auf die Glied- 
mabe zuriick iibertragen liasst sich der Sitz der rechten Kastanie 
auf die Mitte des unteren Drittels des Antebrachium festlegen 
(vergl. Textfigur): das Organ sitzt in der Seitenansicht ca. '/2 mm yor 
dem hinteren und ea. 3.5 mm hinter dem vorderen Rande des Vor- 
armes und total auf den Beugern. Vom proximalen Carpusrande ist es 
ca. 2 mm entfernt, vom proximalen Radiusende aber ca. 13 mm. 
An der linken Vordergliedmabe verhalt sich allies gleich, jedoch 

') Die Zahlen der Linge sind mit dem Fadenmab unter Beriick- 
sichtigung der Biegungen gewonnen worden. Fiir die Altersbestimmung 
wurden die Angaben von Schauder (30) beniitzt. 
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erscheint die Kastanie hier in der Seitenansicht vollstandig an 
den hinteren Rand des Vorarmes (distales Drittel) herangeriickt, 
so dass sie yon hinten mehr als sonst gesellen werden kéunte. 

Das tarsale Organ lisst sich ebentalls weder mit blossem 
Auge noch mit der Lupe erkennen. Am autgehellten Borax- 
karminpraparate (rechte Gliedmabe) zeigen sich die Haaranlagen 
im medialen Bereiche des Tarsus nur sehr spirlich. Vom distalen 
Crusende her schieben sich insbesondere an der Beugeseite zwar 
kraftig entwickelte Anlagen hiniiber: sie lésen sich im Bereiche 
des Tarsus aber zu unregelmabigen. schwach besetzten Gruppen 
auf, die durch jiingere Anlagen reprasentiert werden: am distalen 
Tarsusteil fehlen sie vollstindig. In diesem Gebiete lasst sich 
an der stelle, an welecher beim Erwachsenen die Kastanie sitzt 
id. lh. also medial und plantar an der distalen Tarsushalfte), zwar 
eine dunklere Zone erkennen, die man als erste Anlage der 
Tarsalkastanie ansprechen kénnte: jedoch vermag man nicht viel 
Bestimmtes dariiber auszusagen, da in der Nachbarschaft die 
Haaranlagen nur spirlich vertreten sind. 

Die mikroskopische Untersuchung der vollstindigen Serien 
bestitigt die durch die Betrachtung der Totalpriparate gewonnenen 
Resultate. Der in Frage stehende haartreie und intensiver. tin- 
gierte Bezirk an der Vordergliedmahe zeigt eine schone Diftte- 
renzierung in der Epidermis gegeniiber der Lmgebung (Fig. 2, a). 
Wahrend in der Nachbarschaft die Epidermis durchschnittlich 
20 « im Dureclimesser hat und iiber den wenig gedrangt liegenden 
kubischen Basalzellen das VPeriderm aus zwei bis drei Lagen 
platter Zellen mit rundlichen und kleinen Kernen bestelt, zeichnet 
sich die Anlage der Kastanie dadureh aus. dass ihr Durchmesser 
bis auf das Doppelte (40 a) steigt. Die Epidermis der Nastanien- 
anlage besteht aus einer Reihe dicht aneinandergetiigter Basal- 
zellen, deren ovale Kerne auf die Umwandlung in eine niedere 
Zvlinderform hinweisen. Einzelne dieser grosskernigen Zellen 
sind bereits in eine zweite Schicht gedringt. und iiber diesem 
Lager ordnen sich vier- bis fiinffach die Zellen des Periderms an 
mit ihren ovalen blassen Kernen. die wie die dickspindeligen 
Zelleiber selbst in horizontaler Anordnung sich betinden. Nach 
der Peripherie der Anlage hin ist der ganz allmihliche Ubergang 
zu den Verhaltnissen der Umgebung zu beobachten. Fig. 2 zeigt 
in ihren seitlichen Partien- noch keine Haaranlagen: diese sitzen 
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noch weiter peripher. Die Basallamelle verliuft im ganzen Organ 
in gerader Richtung: Haaranlagen fehlen dem Kastanienbezirke 
vollstindig, ebenso auch Pigmenteinlagerungen, die iibrigens auch 
der Umgebung noch abgehen. Im Bereiche der Kastanienanlage 
macht sich eine Vermehrung der zelligen Elemente des Coriums 
(b) bemerkbar. Von einer Verdickung aber Lisst sich weder beim 
Corium noch bei der Subkutis etwas sehen. 

Wahrend sich so an der VordergliedmaBe die Kastanie 
beim 15.7 em-Stadium als reine Dickenwucherung der 
Epidermis zu erkennen gibt, zeigt die Serie durch die Haut der 
Tarsalgegend, dass wohl im allgemeinen die Epidermis gegen- 
iiber den dorsalen in den plantaren Teilen etwas dicker erscheint, 
jedoch kann man kaum von einer wesentlichen lokalen Wucherung 
in jener Gegend reden, die am Totalpraparate nach Boraxkarmin- 
tarbung sich etwas dunkler tingiert hatte. Man erkennt mit 
einiger Miihe, dass die Zellen des Periderms, die in den plantaren 
Gebieten in 2 bis 3 bis 4 Sehichten iibereinander liegen. in der 
Giegend etwas weniger platt erscheinen, welche der dunkleren 
Zone entspricht. Aut jeden Fall wird fiir die Tarsalkastanie die 
Ortsbestimmung unsicher. In der verdickten Zone betragt der 
Durchmesser der Epidermis bis zu 20 «#, in der Umgebung sieht 
man iin zwischen 12 und 15 # sehwanken. Die sparlichen Haar- 
anlagen der Tarsalgegend sind denen des distalen Vorarmgebietes 
gegeniiber ebentalls etwas zuriick: die Zellen des Stratum basale 
erscheinen lediglich dichter gestellt und wolben die Lamina basalis 
noch kaum vor, wihrend am Antebrachium bereits eine deutliche 
senkung derselben nachweisbar ist. Hautpigment fehlt auch im 
gesamten ‘Tarsusgebiete. 

Die Sporne des 15,7 em-Stadiums lassen sich als kleine 
weissliche Erhabenheiten an der volaren bezw. plantaren Seite je 
des ersten Zehengelenkes erkennen; in der Umgebung sind Haar- 
anlagen nicht nachweisbar: solche sind ja von den proximalen 
Gliedmabenteilen her nur bis zum Carpus bezw. zum Tarsus herab 
zu vertolgen. wahrend Mittelfuss und Zehe noch vollstandig ohne 
Haarbildungen sind. 

Die mikroskopische Untersuehung lehrt, dass die Verhalt- 
nisse der Sporne unseres Stadiums ganz analog denen der Kastanie 
liegen. Es handelt sich hier also gleichfalls auf der ebenen 
Basalmembran um eine Wucherung der im ganzen pigmentlosen 
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Epidermis, die peripher allmahlich abtlaut. Eine sekundare Er- 
hebung. die im Bereiche der Anlage eines der Sporne sichtbar 
war, erscheint als durch aussere Einfliisse bedingt. Die gegen- 
iiber der Kastanie deutlichere makroskopische Erhabenheit der 
Sporngegend ist einmal dem Sitz auf der Hohe der Gelenk- 
anschwellung zuzuschreiben: ausserdem lisst aber die Subkutis 
auf der Gelenkhohe eine ziemlich scharf begrenzte Verdiekung 
erkennen. Nebenbei sei hier erwahnt. dass die Hufe unseres 
jiingsten Stadiums bereits in hoher Ausbildung stehen alle 
Einzelteile makroskopisch zeigen. 


2. Prerdeembryvo von 15.9 em Scheitel-Steisslinge,') 
(21 em Stirn-Steisslange). 16—17 Wochen alt. 

Die vordere NKastanie lisst sich am Ende des 4. Monates 
mit blossem Auge nach einiger Ubung erkennen: insbesondere 
tritt sie bei Lupenbetrachtung als unregelmassig ovale, durch- 
scheinende, sanfte Erhebung hervor, die nahe dem Carpusende des 
Antebrachium der caudalen Kontur direkt angelegt erscheint. 
Dass sie wm aufgehellten Boraxkarminpraparat in jeder Beziehung 
deutlich in die Erscheinung tritt. ist vom vorhergehenden Stadium 
oline weiteres abzulesen. In der Ansicht von hinten wird die 
Anlage als ovales Feld dicht iiber dem Carpus sichtbar: sie ist also 
noch deutlich volar gelegen. Ausserdem betindet sie sich noch voll- 
standig im distalen Vorarmdrittel (vergl. Textfigur). sie erscheint 
aber dessen proximalem Rande etwas mehr genahert. Ihre Lange 
hetrigt 5 mm, ihre Breite 2.4 mm: sie ist von dreieckig-ovaler 
Zirkumferenz. Am ‘Tarsus fehlt jeder Anhaltspunkt fiir die Lage- 
bestimmung einer NKastanienanlage. Leider wurden diese Organe 
beiderseits vor dem Mikrotomieren nicht als Totalpraparate unter- 
sucht. Die mikroskopischen Bilder der Serie von der Vorder- 
kastanie zeigen eine machtige Wucherung der Epidermis, die sich 
wie beim 15.7 em Stadium peripher nur allmiblich  verliert. 
Deutlich kann man auch beobachten, dass diese Verdickung nicht 
am Seitenrande der durch Haarkeime begrenzten Anlage bereits 
verschwindet. sie flaut vielmehr noch iiber die ersten Haaranlagen 


‘) In unserer Publikation in der Ziiricher Festschrift ist versehentlich 
21 cm Scheitel-Steissliinge angegeben: es handelt sich dort aber (und zwar 
hei allen 3 Griéssen) um Stirn-Steissliinge. Das Alter erfiihrt dadurch kaum 
wesentliche Anderungen 
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hinweg allmahlich ab. Die periphere Begrenzung des Organs wird 
demnach jetzt nur dureh die Haaranlagen bestimmt. wahrend die 
Epidermiswucherung einen etwas grésseren Bezirk betrifit. Die 
unveranderte Epidermis der Nachbarschaft hat eine Dieke bis 
zu 50-60 w« erlangt: Auf die aus schénen Zylindern bestehende 
Lage von Basalzellen, deren Kerne oft in zwei Reihen stehen, 
schichten sich 3 bis 4 bis 5 Lagen gequollener, deutlich be- 
grenzter polygonaler Zellen der Intermediadrzone. und diese werden 
gedeckt dureh stark plattgedriickte, in der obersten Sehicht meist 
kernlose Elemente der Deckschicht im eigentlichen Sinne, die zu 
2 bis 3 iibereinander liegen. Die hornige Ektoplasmazone der 
Zellen des Veriderms im weiteren Sinne nimmt nach der Ober- 
tfliche hin derart zu, dass die Elemente der obersten Lagen der 
gequollenen hellen Protoplasmaanteile vollig entbehren. In der 
Kastanie steigt die Sechichtenzahl bis auf 12, und zwar ist diese 
Zunahme auf die Zellen der Intermediirzone zuriickzufiihren, die 
bis zur obersten Lage hin polygonal bleiben und dort aber 
plotzlich in kernlose, voéllig zusammengepresste Elemente iiber- 
gehen, wihrend ihre tiefsten Lagen jetzt bereits einen mehr 
protoplasmatischen Charakter annehmen und somit der Ekto- 
plasmaschicht mehr und mehr entbehren. Die Basalzellen sind 
hohe Zylinder, die sich aber kaum von denen der Nachbarschaft 
unterscheiden. Jedes Pigment fehlt sowohl in der Kastanie als 
auch in der anstossenden Haut. Der Dickendurehmesser der 
Kastanienepidermis steigt bei diesem Stadium bereits auf  iiber 
200 #. Dennoch ist die Basalmembran noch vollig eben. In der 
Unterlage erscheint vor allem die Subkutis verdickt. 

Die Anlage der hinteren Kastanie ist in ihrer Entwicklung 
uuffallend zuriickgeblieben. Die Zunahme der Dicke gegeniiber 
der Umgebung ist bedeutend geringer: wahrend sie an der 
Vorderkastanie fast das Vierfache betrug. steigt sie hier nur 
auf knapp das Doppelte: von 60 auf 100 a. Die Basalzellen’ sind 
im Bereiche der rechten Organanlage noch niedere Zylinder, und 
die Zellen der Intermediirzone liegen nur in sechs Lagen iiber- 
einander. Der haarfreie Bezirk ist nun allerdings durch Heran- 
riicken der Haaranlagen bis zum Organrande scharf begrenzt: 
am rechten Tarsus misst er (nach der Serie ausgerechnet) 
1.2mm in der Linge und 0,76 mm in der Breite. Seine Aus- 
dehnung ist also wesentlich geringer als vorn: das stimmt zu 
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den gewohnlichen Gréssenverhiltnissen des ausgewachsenen Tieres 
volikommen. Noch unbedeutender ist der Dickenunterschied in 
der Oberhaut an der linken Tarsalkastanie. deren Epidermis je- 
doch nicht ganz einwandfrei erhalten scheint. Da eine Farbung 
und Betrachtung des Totalpriparates vor dem Mikrotomieren 
unterlassen wurde, machte die Untersuchung des linken Organs 
ziemliche Schwierigkeiten. Der Sitz desselben konnte in der Serie 
nur dadurch bestimmt erwiesen werden. dass jeder Sechnitt mit 
seinen Haaranlagen schematisch (als Gerade mit Vunkten) ge- 
zeichnet wurde. In dieser Strichserie fallt naturgemiss der haar- 
freie Bezirk ohne weiteres in die Augen. Die Haaranlagen unseres 
stadiums sind gegeniiber dem Embryo von 15.7 em Scheitel- 
Steisslinge grésser und zahlreicher; sie sind hier nun auch am 
Tarsus rings um die Kastanie herum (siehe unten) ausgebildet 
und stehen simtlich im Stadium des Haarkeimes, der die Basal- 
membran etwas gegen die Unterlage vorbuchtet: immerhin legen 
sie im Schnitte noch soweit auseinander, dass die kleine Kastanien- 
anlage eben nicht ohne weiteres im Einzelschnitte am Haar- 
mangel erkenntlich war. Pigment ist nirgends zu sehen; Ver- 
dickungen im Corium oder in der Subkutis fehlen beiden Kastanien- 
paaren. 

Die Sporne siimtlicher Gliedmassen treten an der be- 
kannten Stelle deutlich als kleine, unschart begrenzte, weissliche 
Hiigel in die Erscheinung; sie sind von der gleichen dureh- 
scheinenden Beschatlenheit wie die vordere Kastanie. Mikro- 
skopisch ergeben sie auch dasselbe Bild wie diese (vergl. Fig. 3): 
eine nach der Peripherie langsam abtlauende Zone gewucherter 
Epidermis (a), die einer noch vollig geraden Basalmembran auf- 
sitzt. Da aber sowohl an der vorderen wie an der hinteren 
Extremitit die Haaranlagen in der Umgebung der sporne noch 
sehr spirlich sind, und sie sich sehr fern von diesen Bildungen 
halten, so erscheint auf den ersten Blick die Anlage der Sporne 
grésser als sie ist. Auf der Hohe der Wucherungszone (Fig. 3 
X...X) hat die Epidermis einen Dickendurchmesser von 250 u, 
und erst weit tiber oder unter dieser Gegend ‘an Schnitten parallel 
zur Liingsachse der Gliedmasse) erreicht sie die normale Héhe 
yon 80—%0 mw. Der ganze Buckel an der volaren (plantaren) 
seite des ersten Zehengelenkes, der einer enormen Verdickung 
der Subkutis (c) seine Entstehung verdankt, hat somit erhéhtes 
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Epithel, wie ein Blick auf Fig. 8 zeigt. Ubrigens ist schon bei 
diesem Embryo die Epidermis der Zehe dicker als die aus den 
mittleren und proximalen Teilen der Gliedmassen. An der Hinter- 
extremitat. an der die Haaranlagen merkwiirdigerweise in der 
Ausbildung voraus sind, ist in dieser Zone manches Haar schon 
zu erblicken, wahrend vorne sie derer entbehrt. Immerhin kann 
man bei genauerer Durehsicht auch dieser Serie in der gesamten 
Zirkumferenz der Spornanlage junge Haaranlagen  entdecken. 
Dammit muss unsere friihere Angabe (41). dass Haaranlagen bei 
diesem Stadium an der Zehe der Vorderextremitit ganzlich fehlen 
(ef. Fig. 3) etwas abgeandert werden. Die hintere Spornanlage 
steht der vorderen nur sehr wenig nach: thre Epidermisdicke 
betragt 250 0. Sie erscheint etwas deutlicher abgesetzt als der 
gezeichnete vordere Sporn, insbesondere dadurch, dass die mehr ge- 
streckte Grundlinie der Epidermis im Bereiche der Anlage sich besser 
aus dem Gesamtbogen iiber dem Gelenkbuckel heraushebt. Histo- 
logisch bietet das Bild gegeniiber der Anlage der vorderen Kastanie 
keinen Unterschied: beide Organe halten im wesentlichen gleichen 
schritt. Wenn der sporn in der Epidermisdicke die  vordere 
hustanie noch etwas tibertrifft. so geht das wohl auf hosten der 
grosseren Dicke der Epidermis der Zehengegend tiberhaupt (siehe 
oben). Die hintere Kastanie bleibt der vorderen und dem Sporne 
gegeniiber noch immer ziemlich bedeutend zurtick. 


3. Prerdeembrvo von 33,5 cm Scheitel-Steiss-Linge 
(36.5 em Stirn-Steisslange), 21—22 Wochen alt. 

Beide Kastanienpaare treten jetzt, am Ende des 5. Monats, 
deutlich hervor, auch fiir die Betrachtung mit blossem Auge. 
Kin feiner Graben umgibt je die Prominenz, deren glasig durch- 
scheinende Obertliche etwas uneben ist, wie feinkérnig erscheint. 
Von einem Wall (Hock. 15) kann nichts gesehen werden. Gegen- 
iiber der hellen Umgebung sind die Kastanien etwas mehr grau ge- 
firbt: insbesondere trifft das fiir eine sehmale Randzone zu. Auch 
erscheint die hintere hastanie etwas dunkler als die vordere. 
Mit der Lupe erkennt man deutlich die pigmenttragenden Haar- 
anlagen im Integumentum commune, die sich strichférmig in die 
Tiefe verkingert haben: die Kastanien entbehren ihrer aber. Da- 
dureh, dass die Haarkeime in der nichsten Umgebung des haar- 
freien Bezirkes dichter angeordnet sind. kommt es zu dem 


4 
% 


Die Entwicklung der Hautschwielen. 


erwihnten dunkleren Saume an der Kastanie. Das Organ der 
Vordergliedmabe misst 8 bezw. 8,5 mm in der Linge und 3 mm 
in der Breite. Dasselbe sitzt an der linken Gliedmafie 7 mm 
iiber dem distalen und 52.5 mm unter dem proximalen Ende des 
Radius und ist demnach mit seinem oberen Rande sehr nahe an 
die Grenze des distalen zum mittleren Radiusdrittel geriickt ( vergl. 
Texttigur). Von der Seite gesehen liegt die Kastanie reichlich 1 mim 
vor dem hinteren und 1 em hinter dem vorderen Projektionsrande 
des fraglichen Vorarmbezirkes: von der Furehe zwischen Radius 
und Beugemuskeln bleibt ihr kranialer Rand 5.5 mm entfernt. Die 
hintere Kastanie scheint in ihrer Ausgestaltung die vordere nun 
eingeholt zu haben. Wenigstens ist das Aussehen sowohl makro- 
skopiseh als auch mit der Lupe ein ganz ihnliches. Die unregel- 
mibig eitérmige Platte ist 5.5 mm lang und 3—4 mm breit: 
sie sitzt an der iiblichen stelle. weit plantar und dicht medial 
der Mittellinie am distalen ‘Tarsusteile. 

Mikroskopisch ist innerhalb der Vorderkastanie die Dicke 
der Epidermis auf 320 « gestiegen. Die Basalzellen haben sich 
vermelrt, wenn man so sagen soll: sie haben zumeist ihre 
zNlindrische Form eingebiisst und legen als protoplasmatische 
Elemente mit ihren kleinen ovalen oder runden Kernen in drei 
bis vier Lagen iibereinander. Auf sie folgen 13 bis 15 Sehichten 
von intermediiren Zellen mit aufgequollenem Protoplasma inner- 
halb der nach oben sich allmahlich verdickenden Exoplasmaschicht : 
nach der Obertlache hin schrumpfen allmahlich ihre Kerne. Die 
Obertliche selbst wird bedeckt durch eine drei- bis vierfache Lage 
meist horizontal gestreckter Elemente mit dicker Membran. die 
ihre Kerne zum grossten Teile verloren haben, oder deren Kerne 
als blasse Gebilde gerade noch sichtbar sind. Gegen die Peri- 
pherie hin fallt die Epidermis der Kastanie allmahlich derart ab. 
dass die Durehschnittshéhe der Umgebung erst jenseits der ersten 
Haare erreicht wird. An der Grenze zur Kastanie. d. h. also 
dicht neben dem 1. Haare, betrigt die Dicke 110 4. Die Grund- 
linie der Kastanienepidermis hat sich beim 35,5 em-Stadium zu 
einer unregelmassigen Zackenlinie umgewandelt mit ungleich- 
missigen Wellenbergen und -tilern (vergl. Fig. 5), deren Ordinate 
im Maximum 1—2 Zellhéhen betragt. Das ist die erste Anlage 
eines Papillarkérpers, der sich vorlautig auf das Organ beschrankt, 
in der Umgebung aber noch fehlt. Des weiteren findet man 
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in der absolut haarfreien Anlage der Kastanien zum erstenmale 
eine schwache Pigmentation in den Zellen der basalen Lage. Die 
Haaranlagen in der Umgebung haben Fortschritte in der Ent- 
wicklung gemacht: sie stehen im Stadium des Haarkegels, iiber 
dem in der Epidermis der Haarkanalstrang deutlich ausgebildet 
ist. Die Haare (Fig. 5, d) enthalten gegeniiber der sehr schwach 
pigmentierten Epidermis etwas mehr Pigment, was ja_ bereits 
aus der Lupenbetrachtung ersichtlich war: sie haben schon 
Sekundarsprossen (Driisenanlagen: in Fig. 5 keine getroffen) ge- 
trieben. Im iibrigen besteht die Hautepidermis nahe der Kastanie 
aus der Basalzellage, iiber der sich zwei bis drei Schichten proto- 
plasmatischer Zellen nachweisen lassen: die Peridermsechicht baut 
sich aut aus fiinf bis sechs Lagen von intermediiren und aus 
drei Schichten tlacher, zum Teil kernfreier Deckzellen. Corium 
und Subkutis sind im Bereiche der Kastanien deutlich verdickt, 
doch kann man von einer die Anlage genau absetzenden Erhebung 
noch nicht sprechen. 

Strukturell ist die hintere Kastanie im Prinzip vollig gleich- 
gebaut. Sowohl in Dicke, Aufbau seitlichem Abfall ihrer 
Epidermis. wie auch in Ausbildung eines schwachen Papillar- 
korpers stimmen beide im wesentlichen iiberein. Die Pigmentation 
mag in dem Tarsalorgane etwas bedeutender sein: die Ver- 
dickung in Coritum und Subkutis ist wieder dieselbe wie an der 
Vordergliedmabe: auch ist absoluter Mangel an Haaranlagen 
charakteristisch. 

Die Sporne sind wie beim nichst jiingeren stadium fiir die 
Betrachtung mit unbewaffnetem Auge nicht scharf erkennbar. 
Die Lupe erst lisst weitere Einzelheiten hervortreten. An der 
rechten vorderen Gliedmabe zeigt sich auf der Hohe des Buckels 
volar am ersten Zehengelenk ei unregelmissig begrenztes Feld, 
das frei von dunklen Haaranlagen erscheint und in Fig. 4 bei 
dreifacher Vergrésserung dargestellt ist. Innerhalb dieses helleren 
Feldes setzt sich dureb einen feinen Ringgraben ein rundlicher 
Bezirk ab, der gegeniiber der Umgebung nur wenig prominiert 
und einen Durehmesser von knapp 1 mm hat. Das ist die Sporn- 
anlage. An der medialen Seite nihern sich die pigmenttragenden 
Haarbildungen der Spornplatte sehr bedeutend, wihrend sie proxi- 
mal, lateral und distal in einiger Entfernung bleiben. Der nicht 
dunkel punktierte Bezirk enthalt zwar auch Haaranlagen; diese 
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entziehen sich aber infolge ihres Pigmentmangels unter der Epi- 
dermis der Lupenbetrachtung. Es handelt sich hier offenbar um 
ein sogenanntes ,weisses Abzeichen* von enger Begrenzung. An 
der linken Vordergliedmabe sind pigmentierte Haare ringsum bis 
an die Spornanlage vorgeschoben, wahrend an den Hinterextremi- 
tiiten im Bereiche aller drei Zehenglieder und des Metatarsus 
das Vigment in den Haaranlagen fehlt. So wird die makro- 
skopische Begrenzung der hinteren Spornanlage schon dadurch 
weniger auffallend, andererseits aber ist das Organ gar nicht iiber 
das Hautnivean erhaben, und es fehlt auch ein Ringgraben. So 
kommt es. dass der hintere Sporn selbst mit der Lupe kaum 
abzugrenzen ist. Sein Langsdurchmesser betragt 1.2 mm. 

Die mikroskopische Untersuchung zeigt am Sporne gegen- 
iiber der hastanie nichts besonderes. obwohl die Epithelverdickung 
mit der an der Vorderkastanie nicht gleichen Sehritt halt. Am 
Sporne der Fig. 5 haben sich die obertlichlichen Schichten der 
Epidermis abgelost. Unter Beriicksichtigung dieser Tatsache be- 
trigt deren Durehmesser nur 200 « gegeniiber einer mittleren 
Dicke von 150 # in der Nachbarsehaft. Ihre Struktur ist wie 
bei der Wastanie durch Vermehrung vor allem der protoplas- 
matischen Zellen und durch den Beginn der Papillarkérper- 
entwicklung ausgezeichnet. Entspreechend dem makroskopischen 
Bilde tehlen der Anlage alle Haare. Die Subkutis (c) ist wieder 
uiichtig verdickt, und zum ersten Male macht sich an den 
vorderen Spornen eine der Zone der Epithelwucherung genau 
entsprechende besondere Erhebung des Coriums — allerdings 
noch yon geringer Dicke — geltend, wodurch das Organ im 
speziellen aus der Nachbarschaft herausgehoben wird. Dass diese 
hesondere Lederhautverdickung nur an den Organen der Vorder- 
extremitit nachweisbar ist, ist der Grund, weshalb die Sporne 
der Hintergliedmaben weniger deutlich sichtbar waren. 

An dem sporn der Vorderextremititen tritt beim 33,5 em- 
stadium zum ersten Male Epidermispigment, und zwar in sparlichen 
Mengen auf. Auch in der Umgebung ist es in etwa gleicher 
Intensitét in den basalen Zellen nachzuweisen. Nur in den Haar- 
anlagen sind die Einlagerungen etwas dichter, wo sie sich ins- 
besondere in der Papillengegend haufen. Gegen die Spitze des 
Haarkanalstranges werden sie zwar spirlicher: bei starkerer Ver- 
grosserung aber kann man hoérnechengruppen bis zum aussersten 
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Ende nachweisen. Die Pigmentgranula werden aut solche Weise tast 
durch die ganze Epidermisdicke getragen. Auch in den Sekundar- 
sprossen sind farbige Korner nachweisbar. Am gefarbten Prapa- 
rate sieht man von der gesamten Pigmentation bei schwacher 
Vergrésserung nicht viel: deshalb konnte sie auch in der Fig. 5 
nieht zur Darstellung kommen. Die hintere Spornanlage ist 
absolut pigmentlos: das ist aus dem makroskopischen Verhalten 
ohne weiteres abzulesen. Die bekannten .weissen Abzeichen* an 
den Gliedmabenenden bei Pferden machen sich ontogenetisch 
demnach schon sehr frihzeitig bemerkbar. 


t. Eselfétus von 48.5 em Scheitel-Steisslange (51.5 ¢m 
Stirn-Steisslange), ca. 50 Wochen alt. 

Dem Esel tehlen bekanntlich die hinteren Kastanien. und 
die vorderen liegen unverhiltnismassig hoher am Antebrachium 
als beim Pferde. Obwohl beim ausgebildeten Tiere die Horn- 
massen der Kastanienepidermis gegeniiber dem Pferde nur eine 
ganz unbedeutende Dicke erreichen, da sie standig in diinnen 
zusammenhaingenden Platten abgestossen werden, so gestattet die 
Betrachtung der embryonalen Kastanie doch einen vollwertigen 
Vergleich. Wir werden sogleich sehen, wie schon das hier zu 
behandelnde Stadium sowohl betretts der Kastanien als auch 
der Sporne in unsere Entwicklungsreihe hineinpasst.') 

Die Kastanien unseres Eselfétus yom Ende des 7. Monates 
haben eine querovale Form: die der linken Gliedimasse ist 12 mm 
breit und 9% mm lang. Die Organe sind gegen die Umgebung 
gut abgesetzt, an manchen Stellen der Gesamtzirkumferenz aber 
etwas eingesenkt. so dass dort der Rand der umgebenden Haut 
schwach vorstelt. Wihrend aber das Intigument eine gleich- 
massige, hellbraune Farbe besitzt. ist die NKastanie weisslich-grau 
gefarbt und von einem dunklen Saume umgeben. Die Obertliche 
der Platte erscheint abnlich der Riickseite eines Reibeisens tlach 
eingedellt. Die Anlage sitzt sehr nahe dem caudalen Rande der 
Vorarmmitte. 

Mikroskopisch bestitigt sich der Befund. dass die absolut 
haar- und driisenfreie Kastanienplatte an einzelnen Stellen in 

', Es sei darauf hingewiesen, dass die Schwangerschaftsdauer beim 


Esel nicht kiirzer, sondern etwas linger als beim Pferde ist. Das Alter 
des Féitus war bekannt. 
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das Corium versenkt erscheint. Um etwa den gleichen Betrag 
verdickt sich an solehen Punkten die Epidermis, so dass ein 
wesentlicher Niveauunterschied kaum entsteht. An anderen Stellen 
ist von solechen Verhaltnissen nichts zu sehen: dort steht die 
Kastanienplatte iiber die Haut hervor (Fig. Ga). Die Dieke der 
hastanienepidermis schwankt im iibrigen, da hier und dort an 
der Obertliche verhornte Elemente bis zur halben Epidermishohe 
abgestossen sind. Dadurch dass dieser Prozess an dem im iibrigen 
einwandfrei fixierten Priparate herdweise auftritt, kommt es zu 
den makroskopisch schon sichtbaren Vertiefungen auf der Organ- 
obertlache. Die grésste Dicke der Epithelschicht wurde mit 270 # 
gemessen; an solchen Stellen sind alle Zellagen erhalten. Am 
Rande der Organanlage nimmt die Sehichtenzahl allmahlich ab: 
ein schrofter Abfall fehlt jedenfalls. Dem = lferdeembryo von 
33.5 em Scheitel-Steisslinge gegeniiber ist hier beim Esel der 
Papillarkérper bereits bis zu 70 a Hohe in das Epithel vorge- 
schoben (vergl. Fig. 6): seine Einzelerhebungen (h) sind zwar 
noch relativ spirlich, auch ungleich hoch und plump: sie sind 
reich vaskularisiert. Die vollsaftigen protoplasmatischen Mpidermis- 
zellen der Tiefe haben sich bis zu sechs Schichten vermehrt: die 
gequollenen, beginnender Verhornung begritfenen Zellen der 
Intermediirzone liegen bis zu 14 iibereinander, und dann tolgen 
unter Umstinden noch drei bis vier Lagen kernloser, total verhornter 
Klemente von unregelmissig polygonaler Form. Diese und die 
obersten Sehichten der Intermediarzone sind an den beschriebenen 
Vertiefungen abgestossen. Alle Elemente des Veridermes in 
weiterem Sinne zeigen hier noch eine regellose Anordnung. die 
nur nach der Obertliche zu eine horizontale Sehichtung um- 
schlagt. Charakteristisch fiir die Eselkastanie ist die ausser- 
ordentlich starke Pigmentation, die sich in Form yon dichten 
Kinlagerungen auf die tiefsten drei Zellagen erstreekt: nur aut 
den hdheren Erhebungen des Papillarkérpers sind diese aut die 
Dasalreihe beschrankt. Der kérnige Farbstoff ist den Zellen so 
dicht eingelagert, dass in 10 w# dicken Sechnitten die Kerne zum 
Teil verdeckt werden. Im iibrigen zeigt sich auel in héheren 
Lagen bereits eine lose Einlagerung yon teinen braunen Kornelen. 
Makroskopiseh war die Eselkastanie von einem dunklen saum 
umgeben, dieser kommt dadureh zustande, dass die Dicke der 
Kastanienepidermis bereits diesseits des ersten Haares abnimmt, 
Archiv f. mikr. Anat. Bd. 86. Abt. 
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die intensive Pigmentation dagegen bis an den Kastanienrand 
selbst anhalt. Schon dicht neben der Kastanie betragt der Dureh- 
messer der Epidermis 40-50 Sie besteht aus einer Lage 
kubischer Basalzellen, aus zwei bis drei Schiehten platter, noch 
protoplasmatisch erscheinender Elemente und aus im Maximum 
vier Schichten blasig aufgetriebener Zellen mit dicken Wanden, 
die nach der Obertliche zu ihren Kern verlieren kénnen und 
dort eine mehr zusammenhingende Hornlamelle bilden. Die 
Basalvellage der umgebenden Epidermis sitzt einer noch ge- 
streckt verlaufenden Grundmembran auf und ist gegeniiber der 
Kastanie nur schwach pigmentiert: dagegen bergen die Haare 
etwas reichlichere Mengen Farbstoff. Die mit Balgmuskeln (g) 
versehenen Haaranlagen (d) stehen jetzt im Stadium des Bulbus- 
zaplens, wobei der Haarkanalstrang bis unter die oberste Horn- 
lamelle des Periderms vorgedrungen ist. Er ist zum grossen Teil 
schon hohl und liuft. oft ziemlich stark gegen die Wurzel abgeknickt, 
eine rvelativ grosse Strecke schrag durch das Veriderm hindureh 
(vergl. Fig. 6). Mit der Lupe kann man die Haaranlagen als feinste 
Punkte durch die hellbraune Epidermis hindurehleuchten sehen. 
Die Sekundarsprossen haben sich bereits zu tvpischen Talgdriisen 
ausgebildet. d. h. deren zentrale Stellen zeigen schon die charakte- 
ristischen Umwandlungen. Aber auch die Schweissdriisen (f) stehen 
in hohem Ditferenzierungsgrad; thr Spross hat bereits die Hohe 
der Haarbulbi erreicht (ef. Fig. 6). wo er eben anfingt. sich zu 
schlingeln. — Von einer Verdickung des Coriums im Bereiche 
der Kastanie kann bei diesem Eselfoétus nicht gesprochen werden. 

Die Sporne, von denen die hinteren wie iiblich die grésseren 
sind. machen makroskopisch strukturell genau den Eindruck wie 
die Kastanie, auf die damit verwiesen sein soll. Sie erscheinen 
im ganzen ein wenig iiber die Obertliche erhaben. sehen etwas 
blasser aus als die Kastanie und haben vorne eine linglich-ovale, 
hinten eine mehr rundliche Form. (Durchmesser vorn 7.0:4,5 mm; 
hinten 7,0:7,0 mm). Im mikroskopischen Bilde erscheint die 
Epidermisverdickung der Spornanlage gegen die Umgebung durch 
steilen Abfall deutlich begrenzt: die héchsten Oberhautdureh- 
messer im Sporn und in der Umgebung verhalten sich in Mikren 
wie 400: 100. Die Epidermis der Sohlenseite des ersten Zehen- 
gelenkes ist demnach auch beim Esel bedeutend stirker als die 
beispielsweise aus der Umgebung der Kastanie. an der medialen 
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Flache des Antebrachinm. Die spitz zulautenden Erhebungen des 
Papillarkérpers sind denen der Kastanie voraus: sie senken sich 
bereits 150 a in die Epidermis hinein und sind in den Rand- 
bezirken etwas gegen die Peripherie hin geneigt. Dem Wesen 
nach gleicht die Struktur der Spornepidermis aber vollstandig 
der der Kastanie: die Intermediarzone ist allerdings wesentlich 
stirker wie dort. und das hat die gréssere Epidermisdicke im 
Sporn zur Folge. Auffallend erscheint der Umstand. dass der 
Sporn eine bedeutend geringere Pigmentation hat als die Kastanie. 
Sein Pigmentationsgrad steht noch unter dem der Umgebung. 
Allerdings ist die Farbstoffeinlagerung der Epidermis der Zehen- 
haut eine bedeutendere als die in der Vorarmgegend. Des weiteren 
ist erwahnenswert. dass die Sehnitte in einem schmalen Rand- 
bezirke des Coriums der in der Epidermis peripher sehart 
markierten Sporne zwei bis drei Haare erkennen lassen. Diese 
Haaranlagen entwickeln als Anhainge nicht nur Talgdriisen, sondern 
auch Schweissdriisen, entgegen den Verhiltnissen aus dieser Gegend 
beim Pferde. Sie stehen derart schief eingepflanzt, dass sie mit 
ihrem Bulbusteil betrichtlich sich unter die Spornplatte schieben. 
Aufwiirts streben sie aber deren Rande zu. indem sie zwar die 
peripherste Zone der verdieckten Epidermis noch durehdringen, 
dennoch aber nicht an der freien Oberflache, sondern am steilen 
Abfall der Platte hervortreten. Um das zu erméglichen, be- 
schreiben die Haarkegel innerhalb der Epidermis einen scharten. 
peripher gerichteten Bogen; und das am meisten spornwirts vor- 
geschobene Haar durehbricht die Oberhaut genau an der Kante 
zwischen Obertliche und Abfali. So bleibt die eigentliche Sporn- 
platte demnach streng frei von Haaranlagen. 

Im Bereiche des Spornes ist beim Fselfétus eine schwache 
Verdickung des Coriums und eine starke in der Subkutis zu_be- 
obaehten. Es fehlt dem Esel aber die beim letzten Pferdeembryo 
bereits sichtbare sekundire Heraushebung auch der vorderen Sporn- 
epidermisplatte, und deshalb springt das Organ nur wenig aus der 
Umgebung hervor, was die makroskopische Betrachtung schon ergab. 


5. Pferdefétus von 66,5 em Scheitel-Steisslange (70cm 
Stirn-Steisslange), 34—35 Wochen alt. 


Die Vorderkastanien erscheinen am Ende des 8. Monates 


als pigmentlose. weisse. warzige Hornplatten, deren Obertliche 
26* 
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von einigen geschlingelten Querfurchen durchzogen ist (Fig. 7). 
Sie prominieren jetzt um ein bedeutendes iiber das Hantniveau 
und sind dadurch scharf von der Umgebung abgesetzt. dass ihr 
seitlicher Abfall ein schrotfer ist. Ein Ringgraben kommt nicht 
zur Ausbildung. Die Haut in der Umgebung erscheint durch 
Pigment graubraun und zeigt insbesondere mit der Lupe die 
feinen Haare durehgebrochen. so dass zum erstenmale die Kastanie 
auch makroskopisch als haarfreie Platte in die Erseheinung tritt. 
Das Organ misst 18 bezw. 19 mm in der Linge und an der 
breitesten Stelle 11 bezw. 12 mm in der Quere. Die Platte hat 
birnformigen Umriss mit proximal gelegenem spitzen Vole ( vergl. 
hig. 7), an dem links die Dicke der Hornschicht durch Abblattern 
verringert erscheint. Sie liegt 26 mm iiber dem distalen und 
75mm unter dem proximalen Rande des Radius, der eine Ge- 
samtlinge von 120 mm_ besitzt. Somit ragt die Kastanie bei 
diesem Foétus mit dem proximalen Endteile in mittlere 
Radiusdrittel hinein ( vergl. Texttigur). In der Seitenansicht fallt der 
hintere Rand der Kastanie (an der breitesten Stelle wenigstens) mit 
dem kaudalen des Antebrachium zusammen: vom vorderen Rande 
bleibt sie 21 mm entfernt und von der Beuger-Radiusturche 5 mm. 

Die hintere Kastanie ist bei diesem Fotus eine sehr lang 
gestreckte Platte und hat etwa die Form der Hundemilz: das 
spitzere Ende schaut proximal. Sie sitzt an der bekannten Stelle. 
d. hh. plantar auf der Sehne des Musculus tlexor hallucis longus 
und dicht medial der Mittellinie der plantaren Tarsustliche. sie 
ragt in diesem Falle. weil sie so lang ist. distal etwas iiber den 
larsus hinaus. In der reinen Seitenansicht kann man sie nur 
als Strich erkennen. Sie erscheint gegeniiber der pigmentierten 
Haut vollig weiss: ihre Hornmassen sind bei weitem nicht so 
stark gewuchert wie’ an der yorderen Kastanie. Mit der Lupe 
betrachtet zeigt sich die Obertliche feimwarzig., mit blossem Auge 
fast sammetartig: Haare sind nirgends zu erkennen. Gegen die 
dunklere Umgebung ist das Organ scharf abgesetzt: ein feiner 
Ringgraben, den man wohl als mehr nebensichliche oder zu- 
fillige Bildung betrachten kann, erhoht diesen Eindruck. Gegen- 
iiber fritheren Stadien hat auch die Grundftliche der hinteren 
Kastanie zugenommen. Es misst das reehte etwas lingere Organ 
25.5 mm in der Linge und an der breitesten stelle 5 mm_ in 
der (uere, das linke 19 bezw. 6 mm. 
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Die mikroskopische Untersuchung lisst an der Vorderkastanie 
die ausserordentlich starke Wucherung der Epidermis hervortreten, 
die sich aus der makroskopischen Beschaffenheit ergibt (Fig. 7). 
Die Dieke der benachbarten Epidermis steht auf 70 a: sie setzt 
sich aus vier bis sechs bis sieben Zellagen zusammen, von denen 
die oberste aus kleinen, teilweise mehr platten Elementen ge- 
bildet wird) Die Pigmentation ist noch immer als eine schwache 
zu bezeichnen: nur die Basalzellreithe (insbesondere in unmittel- 
barer Nahe der Kastanie) und die Haare zeigen leichte Ein- 
lagerungen. Der Papillarkérper der haartragenden Haut ist in 
erster Ausbildung begritfen. Im Corium ist ein ziemlich betriaicht- 
licher Zellreichtum nachzuweisen: es machen sich auch glatte 
Muskelziige. die Arectores pilorum, darin bemerkbar. Die  epi- 
dermalen Bildungen stehen auf etwas hoherer Stufe als beim vor- 
beschriebenen Eselfétus. was schon daraus hervorgeht, dass die 
Haare (d) an der Obertliche durchgebrochen waren. Die hastanie 
selbst aber ist absolut haarfrei und = sitzt emer unseharf um- 
schriebenen. aber deutlichen Verdickung der gesamten bindege- 
webigen Unterlage auf. Neben dieser Wucherung Kann man aber. 
genau wie beim vorderen Sporne des 53.5 em-Stadiums, eine 
hesondere, die Epidermisplatte der Kastanie tiber das Niveau der 
Nachbarsehaft erhebende. kissenartige Verdieckung des Coriums 
nachweisen. Fig. gibt genauere Aufschliisse dariiber, wie iiber 
alle im tolgenden  geschilderte Besonderheiten. Die Corium- 
wucherung zeigt Fortschritte gegeniiber dem friiheren Stadium. 
sie fiihrt in der gesamten Zirkumterenz der Kastanie durch eine 
radiir itiberhingende Erhebung der Bindegewebsmassen wie sie 
bei in der Fig. sichtbar ist. zu einer typischen Faltenbildung 
in der Epidermis am Organrande.  Diesseits dieser Falte erhebt 
sich die Oberhaut (a) zu der miachtigen Hohe von 900—1000 a. 
Die schlanken. spitzen Corimpapillen wachsen in gleichem 
in die Héhe und ragen bis zu 500 4 in das Epidermislager 
hinein. Die Sechichtenzahl der protoplasmatischen Zellen hat sich 
auf sieben bis acht vermehrt. Da aber die Erhebungen des 
Papillarkérpers (h) weit in die Intermediairzone hineinragen, so 
sind die bindegewebigen Zapfen inmitten der hellen Zellen jener 
Peridermschicht deutlich von einem Saum dunkler, protoplas- 
matischer Zellen — der Zellen der Basallage — iiberdeckt. Die 
Peridermzellen liegen in 40—50 sSchichten iibereinander: nur 
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etwa bis zur Hohe der Papillenspitzen enthalten sie noch Kerne: 
in allen anderen Lagen sind solehe nicht mehr nachzuweisen. 
Die grossen, wie gebliht erscheinenden, yon einer Membran um- 
gebenen Zellen behalten ihre polygonale Form bis nahe zur 
Obertliche; dort erst werden sie flacher. Aber nur hier und 
dort wird die oberste Lage durch dunkle, total zusammen- 
gepresste Hornelemente reprasentiert. Wahrend bisher siimtliche 
Schichten der Intermediir- und Obertlichenzone eine einfache 
horizontale oder giinzlich ungeordnete Lagerungsweise erkennen 
liessen, treten jetzt charakteristische Umlagerungen in den Peri- 
dermzellen auf. Man findet séulenartige Gruppierungen (a’‘) iiber 
den Papillenspitzen, deren Zellen schichtenweise in bogenartigem 
Verlaufe nach rechts und links ausstrahlen und mit gleichen 
Bogen von benachbarten Saulen zu Gewodlben sich vereinigen. 
Der Schnitt zeigt so innerhalb der Intermediirzone in der Epithel- 
anordnung eine Zeichnung, wie sie von einer bekannten Art von 
Wegeptlisterung her bekannt ist. Ein Blick auf Fig. 8 wird das 
hestitigen. Aus diesen Peridermsaulehen tiber den Papillarkérper- 
erhebungen werden sich wiehtige Gebilde herausdifferenzieren ; 
wollen wir sie jetzt als .suprapapillire Strange” bezeichnen. Sie 
leiten die Trennung des Epithels in supra- und interpapillare 
Anteile ein, wie sie fiir das ausgebildete Organ charakteristisch 
sind. Die Pigmentation der Kastanienepidermis unseres Stadiums 
ist noch recht schwach: nur vereinzelte Zellen der Basallage 
sind) braunkérnig durchsetzt, zwischen denen breitere Streeken 
ohne Einsehliisse liegen. Feine Kérnechengruppen vor allem in den 
kernfreien Peridermzellen, wie sie die Fig. 5 sehén zeigt, er- 
wiesen sich als basophile Granula. Sie sind bei Hamalaun-Kosin- 
firbung tief blau tingiert und miissen als erstmalig auftretende 
Keratohyalinkérnchen angesprochen werden, obwohl ja solehe sonst 
in der Regel an kernhaltige Zellen gebunden sind. Sie kommen 
aber auch hier, bereits in der kernhaltigen Zone zur Ausbildung 
und kénnen bis nahe zur Obertlache hin in versechiedener Dichte 
nachgewiesen werden. Vorliutig sind die granulierten Zellen noch 
nicht zu einem auf eine bestimmte Zone beschrinkten Stratum 
granulosum zusammengetreten. Im VProtoplasma der VPeriderm- 
zellen ist ausserdem bereits eine deutliche librillierung sichtbar, 
die nach der Obertlache hin gréber wird. Und Membranbildung 
veigen bereits die Schichten, die den protoplasmatischen Zellen 
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dicht aufliegen. Das alles sind Erscheinungen, die fiir eine echte 
Verhornung sprechen, wenn diese auch noch nicht die definitive 
Form angenommen hat. 

Die hintere Kastanie zeigt der vorderen gegeniiber prinzipiell 
keine Abweichungen; denn dass sie eine niedrigere Platte dar- 
stellt, ist dem Umstande zu verdanken, dass ihre obertlichlichen 
Hornmassen in toto abgeworfen worden sind. Dieser Abstossungs- 
prozess hat intrauterin stattgefunden, wie man an dem tadellos 
tixierten Praparate sehen kann: es handelt sich also nicht um 
eine postmortale kiinstliche Abhebung. Die bei Lupenbetrachtung 
sichtbaren warzigen Erhebungen zeigen sich hier als mit proto- 
plasmatischen Zellen tiberdeckte, frei yorstehende Vapillen: Die 
Abstossung hat demnach stellenweise das ganze Veriderm  be- 
trotlen: an anderen Stellen sind noch 10 bis 15 Lagen solcher 
geblahter Zellen auf den protoplasmatischen sichtbar. Dass es 
sich wirklich um eine physiologische Obertliche handelt, sieht 
man an der obersten Peridermschicht, die ziemlich glattrandig 
erscheint. lmmerhin kann ein gewisses Zuriickbleiben in der 
Ausbildung insofern konstatiert werden, als die Papillen nur bis 
zu 250 bis 280 7 auswachsen, bis zu einer Hohe. die gleichzeitig 
der maximalen Epidermisdicke entspricht. Durch die Abstossung 
der gesamten Veridermzellen sinkt an einzelnen Vunkten die 
Epidermisdicke bis auf 110 herab. solchen Stellen ragen 
die mit protoplasmatischen Zellen bedeckten Papillen iiber die 
Obertliche frei vor. Eine ganz gleiche Abstossung der obersten 
Peridermschichten zeigt iibrigens auch das proximale Ende der 
linken Vorderkastanie, in der Gegend des oben beschriebenen 
spitzen proximalen Poles, sodass kein Zweitel iiber das Wesen 
des Prozesses entstehen Kann. Dass im iibrigen der Grad der 
Ausbildung die Epidermis der hinteren Kastanie trotz verringerter 
Dicke dem Wesen nach nicht mehr hinter dem des Organs der 
Vordergliedmasse zuriicksteht, geht daraus hervor, dass auf die 
Basalzellage wie dort sieben bis acht Schichten protoplasmatischer 
Elemente sich auflagern. Die Pigmentation in der umgebenden 
Haut ist massig: nach dem Kastanienrande hin nimmt sie fiir 
eine schmale Zone stark zu, in der Kastanie selbst dagegen sind 
die braunen Einlagerungen nicht viel reichlicher vertreten als 
innerhalb des Organs an der Vordergliedmasse: neben herdweise 
auftretenden, an vereinzelte Basalzellen gebundenen Massen ist 
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eine sehwache diffuse Kérnchenablagerung in den tiefen Schichten 
nachweisbar. Die polsterartige Verdickung des Coriums  gleicht 
der an der Vorderkastanie beschriebenen bis in alle Einzel- 
heiten: von einer Wucherung der Subkutis ist nicht mehr viel 
zu sehen. 

Die Sporne des 66,5 em-sStadiums sind lingsovale (an den 
Vordergliedmaben: Fig. 7) bezw. rundliche Platten von 6.5: 4,0 mm 
bezw. 7.0: 7.0 mm maximalem Lings- und Querdurchmesser. [hr 
Aussehen gleicht dem der hinteren Kastanie: sie sind also nur 
wenig prominent, was insbesondere fiir die hinteren Sporne gilt; 
sie lassen eine Anzahl von Verticfungen erkennen und erscheinen 
mit Ausnahme einiger Randpartien absolut pigmentlos: am Rande 
fallen die Platten im allgemeinen steil ab. Thre Naehbarschaft 
ist dunkler pigmentiert als die Haut an den proximalen Clied- 
mabenteilen in der Umgebung der Kastanien. Mikroskopisech 
wird das alles bestitigt. Das Corium erhebt sich polsterartig, 
so dass das hohe Epithel des Spornes ebenfalls in seharfer Doppel- 
biegung iiber den steilen Abfall herab in das der benachbarten 
Haut iibergeht. Ine Dicke der Epidermis schwankt zwischen 
100 und 500 An stellen, die den makroskopisch siehtbaren 
Gfiibehen entsprechen, sinkt sie bis auf herab. Dort treten 
genau wie oben die epithelbekleideten Papillenspitzen hervor, die 
im iibrigen bis nahe zur Obertliche durehdringen (cf. Fig. s), 
also eine maximale Linge von knapp 400 a besitzen. Somit. ist 
anch an den Spornen die oberste Zone des Periderms durch Ab- 
stossung entfernt worden. Die protoplasmatischen Zellen der 
Epidermistiefe treten wie bei der vorderen Kastanie in sieben 
bis acht Schichten auf; und da hier die mit dem Basalzellsaum 
umbiillten Papillarkérpererhebungen weit in die Intermediarzone 
sich vorschieben, so ist auch an den Spornen des 66.5 em- 
stadiums die Trennung in supra- und interpapillires Epithel ein- 
geleitet. Die Pigmentation verhalt sich wie in der Tarsalkastanie ; 
in der umgebenden Epidermis dagegen ist sie dichter als in Ober- 
hautteilen aus mehr proximalen Gebieten der Gliedmaben. Feinste 
Kérnehen sind hier bis zur obersten Sehicht der Epidermis zu 
verfolgen, die vier bis sieben Epithelzellen iibereinander mit 
einem maximalen Gesamtdurchmesser von 130 bis 140 w zeigt 
und einem schwach ausgebildeten Papillarkérper aufsitzt. Wie 
beim vorbesprochenen Esel. so zeigen auch bei diesem Pterde- 
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totus die Sporne in den Randbezirken von der Seite her unter- 
gelagerte Haare. Die Durchmusterung der Serien lehrt aber, 
dass diese schief eingeptlanzten Haare mit ihren Driisen wiederum 
alle am = steilen Abfalle der vorspringenden Platte ausmiinden., 
Die am meisten gegen das Organ vorstossenden Epidermal- 
bildungen treten wie beim genannten Eselfétus streng an der 
kante zwischen Obertliche und Abfall hervor, so dass keines der 
Haare aut die freie Fliche des Spornes selbst iibertritt. An den 
paratangentialen Schnitten, die in der Quersehnittsserie dem proxi- 
malen bezw. distalen Organrande nahe liegen. kommt es zu 
Bildern, die der Spornplatte eimgelagerte Haare vortiéiuschen 
konnten. Lingssehnitte zeigen, dass das nur Tituschung ist. 
Kine andere Erscheinung lassen die hinteren Sporne an mehr 
zentral gelegenen Schnitten erkennen. Dort sieht man dass die 
Spornplatte am Rande nicht sehrotf tiber das Hautnivean sich 
erhebt und dass die Epidermis der haartragenden Haut sporn- 
wirts tiber mehrere Haare hinweg ganz allmiahlich sich verdickt. 
so leitet sie langsam direkt zur Spornepidermis hiniiber. Hier 
kOnnte man fast versucht sein. von einem Durchbruech von Haaren 
aut der Spornobertliche selbst zu reden. Fig. 9 gibt eine Vor- 
stellung von diesen Verhaltnissen. Es steht fiir mich heute aber 
(nach langer Besehiftigung mit der Frage und nach wiederholter 
Durchmusterung der ganzen Serie) ausser jedem Zweitel, dass 
hier, entgegen unserer Deutung an anderer Stelle (41), doch nicht 
von einem Haarbesatz in einem schmalen Randbezirke des Spornes 
gesprochen werden dart. Die makroskopische und Lupenbetrachtung 
bestatigt das. Der hier in Frage kommende, aut einige wenige 
stellen der Zirkumferenz beschrinkte Bezirk mit Haaren und 
noch relativ hohem Epithel ist dadureh entstanden zu denken, 
dass durch lokalen zentrifugalen Zug die im steilen Abfalle der 
Spornplatte gelegene Faltenbildung ausgeglichen worden ist. Da- 
durch kommt die Zone des Abstieges seitlich neben die Sporn- 
platte und mit dieser in ein Niveau zu fliegen. So erklirt 
sich ungezwungen das Bild der Fig. 9. Die Ausdehnung dieser 
Zone in der Serie ist eine unbedeutende. In der Nachbarschaft 
tritt wieder das typische Verhalten der Faltung der Oberhaut 
und der starken Prominenz des Spornes in die Erscheinung. Ein 
Blick auf Fig. 9 lisst ohne Zweifel die Grenze zwischen Haut 
und Sporn rechts neben der tiefen Bucht erkennen, in der das 
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letzte Haar (bei d‘) zur Obertliche tritt. Wo die unvermittelt 
einsetzende Pigmentation beginnt und das Epithel wechselt, liegt 
die Grenze. 

6. Neugeborenes Pferd, 105 em Scheitel-Steisslinge 
(114 em Stirn-Steisslange): Schwangerschaftsdauer 
48 Wochen. 

Die vordere Kastanie ist als rundliche Platte ausgebildet 
mit absolutem Pigmentmangel: tafelberg- oder beetartig erhebt 
sie sich tiber das Niveau der dusseren Haut. Sie ist links 29 mm 
lang und hat einen gréssten (Juerdurchmesser von 24 mm. Ihre 
Umrandung ist absolut seharf, die Obertliche ziemlich glatt: die 
Hornmassen haben eine feste Konsistenz. Die Lage zum Radius 
zeigt — verglichen mit den friiheren Stadien — abermals eine 
kleine Versechiebung in proximaler Richtung. Der Radius ist 
23.5 em lang und der proximale Kastanienrand vom proximalen 
Radiusrande 14,1 em entfernt, der distale vom distalen 6,5 em. 
Es ergibt sich somit fiir die Kastanie eine Lage zur Hiilfte im 
distalen und zur Halfte im mittleren Drittel des Radius ( vergl. Text- 
tigur). In der Seitenansicht bleibt die Kastanie 5 mm hinter dem 
kaudalen Radiusende und 8 mm yor der hinteren Vorarmkontur. 
Die hintere Kastanie erscheint der vorderen vollkommen gleich ge- 
baut; sie ist langoval. links z. B. 33 mm lang und 13 mm breit. 
Ihre Hornmassen ragen etwas weniger weit iiber das Hautnivean 
vor. Ihr Sitz ist der bekannte: ein schmaler Endteil schiebt sich 
allerdings auf den Metatarsus hiniiber. 

Mikroskopisch zeigen sich Epidermis und Coriumpapillen 
enorm gewuchert. Die Oberhaut an der Vorderkastanie ist bis 
auf 5.3 mm Dicke angewachsen. Die Papillen haben eine maxi- 
male Lange von knapp 1.5 mm (1440 4) erreieht: sie zeichnen 
sich durch eine iiberaus schlanke Form aus und bleiben meist 
ungeteilt: an Kapillaren sind sie sehr reich. 

Die fortschreitenden Entwicklungsprozesse haben das Epithel 
in mannigfacher Weise in Mitleidenschaft gezogen. Auf die basale 
Zellage tolgen jetzt viele Schichten yon rein protoplasmatischen 
Elementen, und bei einer Héhe von etwa 700 « iiber der Basal- 
flache treten in ihnen die ersten Keratohvalinkérachen auf, zu- 
erst wenig dicht und unregelmassig eingelagert. allmahlich an 
Intensitét zunehmend. Das Organ des Neugeborenen besitzt nun 
gegeniiber den friiheren Stadien ein wohlbegrenztes Stratum 
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granulosum; dasselbe hat eine Dicke von etwa 600 4, ist aber, 
wie ein Blick auf Fig. 10 lehrt, noch immer von ziemlich losem 
(refiige und gegen die Oberflache hin sehr unscharf begrenzt. 
Die fragliche Schicht ist eben in der Ausbildung noch nicht zum 
Abschluss gelangt. Die Lagen iiber der gekérnten Zone reprasen- 
tieren die eigentliche Hornmasse und machen die reichliche Hiilfte 
der Gesamtdicke des Epithels aus. Aus diesen Maiangaben gelit 
hervor, dass die Coriumpapillen bis tiber die NKeratohyalinsehicht 
hinaus ins Epithel vorragen. Nun ist aber auch betreffs der 
Anordnung der Epidermiszellen ein Fortschritt in der Ausge- 
staltung zu bemerken. Es sei hier daritber und auch iiber das 
Aussehen der Zellen in den einzelnen Schichten etwas genaueres 
beigefiigt. Die ziemlich enggestellten Papillen lassen nur wenig 
Raum zwischen sich: derselbe ist in der Hauptsache von Zell- 
massen erfiillt, die schon wenige Lagen iiber der basalen Reihe 
eine ausgesprochen platte Form zeigen und horizontalen 
schichten zusammengefiigt sind. Fig. 10 zeigt das Verhalten klar. 
Hoher hinauf gehen die Zellen polygonale Elemente iiber 
(Fig. 10: 1). die bei stirkerer Vergrésserung eine wundervolle 
Fibrillierung. ein ganzes strahliges Fadenwerk, von Zelle zu Zelle 
iiberspringend, erkennen lassen. Allmahlich werden dann einzelne 
Zellen im Protoplasma heller; diese arbeiten zuerst weniger, 
dann mehr Keratohyalingranula aus (Fig. 10: 2);  sehliesslich 
schrumpft der Kern, und unter Kapselbildung am Protoplasma 
und Auflésung der basophilen Granula geht er endlich verloren. 
Nur wenige Zellen zeigen nach Verlust der Koérnchen im Zelleib 
noch einen pyknotischen Kern. Ubrigens stimmt das wolil mit 
den Angaben von Weidenreich (38) fiir die Epidermis der 
Vola manus und Vlanta pedis des erwachsenen Menschen iiber- 
ein. Mit dem Verschwinden der Keratohvalinkérnchen wird eine 
wellige Fibrillierung im Protoplasma der dick gekapselten Zellen 
deutlich, die bisher mehr oder weniger verdeckt wurde. Solche 
helle Zellen bilden auf dem Stratum granulosum eine zusammen- 
hingende Schicht. in deren Héhe die Enden der Corinmpapillen 
gelegen sind. Obwohl diese Schicht nur bei intensiverer Tinktion 
mit Eosin eine einigermafen abstechende Rotfarbung erkennen 
lasst, muss dieselbe als Stratum lucidum (Fig. 10:5) autgefasst 
werden; das Eleidin ist bei der Fixierung ete. fortgeschwemmt 
worden und deshalb nicht mehr darstellbar. Auf das Stratum 
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lucidum folgt eine etwa gleich dicke Zone von dunklen (Ham- 
alann-Kosinfirbung) Elementen mit unregelmassig platter Form, 
deren fibrillierter Inhalt bei horizontaler Dehnung ziemlich intensiv 
blau gefirbt erscheint. Weit grésser ist der Dickendurehmesser 
der folgenden Zone, deren Elemente wieder heller und = mehr 
geblaht sind. An ihrer polygonalen Form erkennt man eine Ver- 
minderung ihres Spannungsgrades gegeniiber der Unterlage: ihre 
Membran ist gekrausselt: im Inneren vermag man oft die leere 
Kernhohle festzustellen. Einzelne Zellen dieser Lage erscheinen 
ausserordentlich hell, lassen aber dennoch ein zartes Fibrillen- 
werk hervortreten. Andere sind mehr oder weniger tief blau 
gefarbt und erfillt von einem dichten Fiidengewirr. Obenaut 
endlich sitzt eine schmale, abermals dunkle Zone von ganz platten 
Elementen, die vollstindig zusammengepresst erscheinen, und die 
man einzeln nicht mehr unterscheiden kann. 

Am Rande der Kastanie fallen die Epithelmassen mit allen 
ihren Schichten, entsprechend der plotzlichen Verkiirzung der 
Papillen in steilem Bogen gegen die unverinderte Epidermis der 
Nachbarsehaft hin ab. Dabei gehen einzelne Sehichten unter 
Dickenabnahme direkt im Bogen auf die seitliche Epidermis iiber, 
andere dagegen verlieren sich bei diesem Abstiege vollstindig. 
In schénem Bogen senken sich die beiden dunkleren Zonen im 
Stratum corneum (Fig. 10; 4) gegen die unveriinderte Epidermis 
herab, wihrend das Stratum granulosum und lucidum einerseits 
und die helle Zwischenzone der Hornsehicht andererseits am 
seitenrande verschwinden und nicht aut die Nachbarschaft iiber- 
gehen. Es ist anffallig, dass gerade die zwei dunkleren Lagen 
auf die Epidermis der haartragenden Haut sich fortsetzen. Daraus 
kénnte man sehliessen, dass sie aus diesem Grunde in herizontaler 
Dehnung gehalten wiirden: die platte Form ihrer Zellen ware 
dadureh erklart. Es wird méglich sein, bei solchen Verhaltnissen 
ahnliche Betrachtungen anzustellen, wie es Weidenreich (39) 
fiir die Epidermis der Hohlhand und der Fufsohle des Menschen 
getan hat. Nach solchen Gesichtspunkten konnte man auch an 
der Kastanie des neugeborenen Pferdes von einem Stratum tensum 
superticiale und profundum reden. Immerhin decken sich die 
Verhaltnisse nicht vollstandig, das diirfte sich aber wohl un- 
schwer aus der verschiedenen Beanspruchung beider Hautteile 
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Was wir bisher geschildert haben. bezielht sich auf das 
Grundepithel der Epidermis der Kastanie. Scine schichtungsweise 
ist also eine horizontale, und seine Zellen werden deshalb in 
vertikaler Richtung von der Tiefe gegen die Obertliche hin vor- 
geschoben. Dabei verhornen sie und an der Obertliche fallen sie 
der Abstossung anheim. Im weiteren waren nun die Umwand- 
lungen zu schildern, die an den ,suprapapilliren Strangen> des 
vorigen Stadiums abgelaufen sind. Im Grundepithel steigen. wie 
oben schon erwihnt wurde, die langen Papillen) des Corium 
(Fig. 10: h) bis nahe zur Mitte der Epidermisdicke empor. Bis 
zu dieser Héhe nehmen sie die Basalzellen mit, die als kubischer 
Belag an ihrer Obertliche in die Erscheinung treten und in jeder 
Hohe scharf vom Grundepithel sich abheben. Ihre dureh Teilung 
erzeugten Tochterzellen lagern sich in zwei bis drei schiehten 
peripher aut. So entsteht eine mehrfache Zeilhiille (i) fiir die 
Coriumpapille mit konzentriseher Schichtung. Infolge des Wachs- 
tumsdruckes senkrecht zur Papillenobertlaiche erscheinen die der 
Basallage aufgeschichteten Zellen in der gedachten Richtung ab- 
geplattet. Aus diesen Verhiltnissen heraus ergibt es sich, dass 
beim Neugeborenen im horizontal geschichteten Grundepithel in 
der Gesamthodhe der Papillarkérpererhebungen senkreeht zur 
Kastanienobertliche gestellte Epidermisréhrehen mit Konzentrischer 
Anordnung der Zellen auftreten; dieselben sind iiber die Papillen 
hinweggestiilpt, und ihre ausseren platten Zellen steben senkrecht 
zur Schichtung des Grundepithels. mit denen die periphere Lage 
in festem Zusammenhange steht. In dieser festen Verbindung 
mag der Grund zu suchen sein, weshalb die Zellen der Papillen- 
hiille die gleiche Wanderung von der Tiefe nach der Obertliche 
der Epidermis hin durehmachen wie die Elemente im Grund- 
epithel. Man kann so sagen, die Epidermisschichten werden iiber 
die Obertliche der Papillen in die geschoben. Deshalb 
miissen sie auch tiber die Papillen selbst emporsteigen, und sie 
erscheinen schliesslich als senkrecht gestellte sondergebilde auch 
in den oberen Lagen des Grundepithels, bis zu dessen_ treier 
Flache reichend (k). Aueh die Zellen der Papillenhiille verhornen ; 
sie durehlaufen in der Gegend des Papillenendes ein granuliertes 
stadium, das sich etwas tiber die obere Grenze des Stratum granu- 
losum des Grundepithels erhebt. Dicht iiber den Papillenspitzen 
verlieren diese Zellen ihre Kerne, so dass das Sondergebilde in 
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der allgemeinen Hornschicht als .Hornréhrechen* (k) drin steckt. 
Diese Réhrehen sind aber nicht hohl zu denken. Auf der freien 
Papillenspitze sitzen auch vollsaftige Basalzellen. Diese liefern 
eine in der allgemeinen Wachstumsrichtung sich vorwartsschiebende 
Fiillmasse fiir das Hohlgebilde. Diese setzt sich aus nur wenig 
Zellen zusammen, die iiber der Basallage. ohne ein Kérnerstadium 
zu durehlauten, sofort einer protoplasmatischen Quellung anheim- 
fallen und bereits in der zweiten bis dritten Schicht ihren 
pyknotischen Kern verlieren (Fig. 10, unter k). Die wenigen 
Achsenzellen der suprapapilliren Roéhrehen tingieren sich intensiv 
mit der sauren Farbe, erscheinen also nach Eosintinktion hoeh- 
rot. Ine fraglichen Zellen gehen alsbald durch totale Vertliissigung 
zu Grunde, sie zerfallen zu einer dem Eleidin verwandten Sub- 
stanz: die Zerfallmasse imbibiert die benachbarten Rindenzellen 
der Réhrehen und teilt nun diesen die hohe Affinitét zum Eosin 
mit. Deshalb sieht man die suprapapillaren Bildungen durch die 
ganze mehr oder weniger intensiv blau gefarbte Hornschicht hin- 
durch als rote Strange ziehen. Mit dem Verschwinden des 
Rohrchenmarkes lockert sich das Gefiige der Rindenzellen etwas: 
dieselben neigen sich entsprechend der Konusobertliche des kurzen 
Markzylinders mit dem peripheren Rande gegeneinander zu um- 
gekehrt V-formiger Verbindung. Es entsteht so in gut axial 
getiihrten Schnitten eine ganz charakteristische Zeichnung: ein 
A schichtet sich auf das andere zu einem siulenartigen Gebilde. 
das die Richtung der Papillen fortsetzt. Die basal sich spreizenden 
schenkel der Einzeltiguren leiten in’ schéner Biegung in’ die 
horizontale Sehichtung der Grundepithels tiber. Fig. 10 gibt das 
Verhalten wieder. Erst nahe der dichtgefiigten Obertlachenzone 
der Hornschicht verliert sich die geschilderte Anordnung. Die 
basal divergenten Schenkel spreizen sich mehr und mehr; sie 
laufen in sanfterem Bogen ineinander tiber und erseheinen 
schliesslich vollstindig gestreckt. Damit fiigen sie sich der all- 
gemeinen horizontalen Schichtung der Obertlichenzone direkt 
ein. ‘Trotzdem aber bewahren sich auch diese Endteile der 
suprapapillaren Siulen ihre Eosinophilie. 

Uber vielen Papillen ist die Anordnung der Zellen noch 
nicht so kompliziert wie oben geschildert: die Organisation der 
Bildungen steht vielfach noch auf niederer Stufe: die Zellen 
bleiben alle mehr polygonal; es kommt nicht zur Bildung der 
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charakteristischen Figuren: aber immer zeichnen sich die zu 
siulehen angeordneten Zellen durch auffallende Acidophilie aus. 

Zusammenfassend kénnen wir also sagen: Die Epidermis- 
zellen der Kastanie des Neugeborenen sind weitgehend in supra- 
und interpapillare Anteile geschieden; es sind ziemlich hoch- 
organisierte suprapapillire Epidermissiiulchen ausgebildet. die 
schon Ansiitze zu den definitiven Verhaltnissen zeigen. 

Anhangsweise soll hier noch aut einen anderen Punkt ein- 
gegangen werden. Die Papillen der Kastanie stehen i. a. senk- 
recht zur Obertliche: nur die randstindigen neigen sich rings- 
um nach aussen, so dass sie divergent zueinander stehen. Im 
Gegensatze dazu erscheinen die den Papillen autsitzenden Epi- 
dermissiiulechen innerhalb der schmalen Obertlachensehicht der 
Hornzone in ziemlich scharfem Winkel abgebogen. An Schnitten 
aus allen Teilen der Zirkumferenz der Vorderkastanie liess sich 
feststellen, dass proximal, caudal und distal diese Abbiegung in 
zentraler Richtung erfolgte. wiihrend am cranialen Rande die 
siulchen randwirts abgelenkt erschienen: an Langsschnitten aus 
der Mitte des Organs standen die fraglichen Gebilde im ganzen 
Verlaufe senkrecht. Dieser Erscheinung diirfte demnach irgend- 
welche prinzipielle Bedeutung nicht zukommen. 

Die Pigmentation in der Kastanie hat sich dem 66.5 em- 
stadium gegeniiber nur wenig vermehrt; immerhin§ sind die 
schwachen Einlagerungen yon braunen Koérnchen in den basalen 
Lagen entlang der Grundflaiche doch etwas zusammenhangender 
geworden. Die Intensitat ist aber dennoch so gering, dass das 
Pigment in Fig. 10 bei schwacher Vergrésserung nicht zur Dar- 
stellung gebracht werden konnte. Von einer kissenartigen Er- 
hebung des Coriums unter der Epidermisplatte ist an der Vorder- 
kastanie beim Neugeborenen nichts mehr zu beobachten. Es hat 
sich naimlich jetzt die Epithelmasse als Ganzes — und zwar ist 
das an der gesamten Zirkumferenz zu sehen — etwas in die 
Tiefe gesenkt. Dadurch wird naturgemiiss die eigenartige Faltung 
am Rande (Fig. 8, b‘) ausgeglichen. Das ist ein Vorgang den 
man beim Esel teilweise schon bei 48,5 em Scheitel-Steisslinge 
beobachten konnte (s. 8. 388 und 389). Der Haarbesatz der 
benachbarten Haut kommt genau an der Grenze zur Kastanie 
zum Stillstand; somit ist die Kastanienplatte, wie gewohnt, absolut 
frei auch von Driisenbildungen. 
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Die hintere Kastanie unterscheidet sich im Ban prinzipiell 
in keinem Punkte von der vorderen. Ihre Epidermis zeigt 
strukturell dieselbe charakteristische Schichtung wie die am 
vorderen Organe und auch die gleiche typische Sonderung in 
supra- und interpapillares Epithel. Es sei eimzig betont, dass die 
Gesamtdicke der Epidermis an der Tarsalkastanie nur 1,1 mm 
und die Hohe der Papillen nur 0.75 mm erreicht. Beide Mabe 
bleiben demnach wesentlich hinter denen am vorderen Organe 
vuriick: im iibrigen ist aber ersiehtlich, dass die Reduktion der 
Epidermisdicke vor allem auf Kosten der verhornten Schichten 
geht. Insbesondere fehlt die zwischen jene zwei dunklen 
Zonen (an der Vorderkastanie) eingeschobene helle Zwischen- 
lage des Stratum corneum. Der seitliche Abfall der hinteren 
Kastanie ist weniger schroff, und die Pigmentmengen bleiben 
hinter denen an der Vordergliedmabe zuriick. In der Einsenkung 
der Epidermisplatte in das Corium = stimmen aber beide Organe 
miteinander tiberein, ebenso auch inbezug auf das absolute 
Fehlen von Haaren und Driisen. In der anstossenden Haut da- 
gegen sind Haare, Talg- und Schweissdriisen wohl vertreten, 
wie Fig. 10 bildlich darstellt. wenn auch in der Haut des Tarsus 
gegeniiber dem Vorarm die Sehweissdriisen nach Zahl und Cirésse 
weniger ausgebildet zu sein scheinen. In der Epidermis dieser 
Hautteile schichten sich auf die zylindrisehen Basalzellen zwei bis 
drei Lagen protoplasmatischer Elemente, die nach oben hin bereits 
platte Formen annehmen und dann ohne Vermitthing eines 
granulierten Stadiums in vollig) verhornte kernlose Platten yon 
geringer Diecke tibergehen. Der mittlere Durehmesser der Ober- 
haunt betragt 45 a. Die Pigmentation beherrseit zwar nur die 
basale Lage. ist aber gegeniiber der Kastanie als eine lebhatte 
zu bezeichnen; an deren Rande schwillt sie unvermittelt ab. 

Die Sporne des Neugeborenen  verhalten sich makro- 
skopisch an allen Gliedmaten gleich. Sie sind als tlache Platten 
ausgebildet. wie die hastanien: von einem .spornartigen” Vor- 
springen sieht man noeh nichts: daraut hat Hintze (13) friiher 
schon hingewiesen. Die Grundfliche der hinteren Sporne ist 
erosser, als die der vorderen (1,55 em lang und 1.65 em breit: 
bezw. 1,15 em Jang und 1.05 em breit). Das stimmt mit unseren 
Funden (41) am erwachsenen ‘Tiere vollkommen iiberein. Haare 
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ihr Umriss ist mehr oder weniger kreistormig. Betretts Aus- 
sehen und Konsistenz der Hornmassen gilt das von der Kastanie 
gesagte. 

Mikroskopisch zeigt sich eine bis ins einzelne gehende 
Ubereinstimmung. Insonderheit ist das Stratum granulosum breit 
angelegt: sehr schon sieht man auch das oben niher besehriebene 
Verhalten der Granulierung suprapapilliren Epithel und 
dessen Ubergang in die suprapapillaren Hornrohrehen. Uber 
dem Stratum granulosum $ setzt sich im Sporn das Stratum luci- 
dum gegeniiber der Kastanie firberisch deutlich ab. In der 
Epidermis der benachbarten Haut (siehe 5. 407) ist ein solches 
ebenfalls auffallend gut ausgepragt, und seine intensive Rot- 
firbung lasst sich wenigstens auf die Randbezirke der Sporn- 
platte hiniiber verfolgen. Dabei schwillt die fragliche Sehicht 
um etwa das Fiinffache an; sie wird in zentraler Richtung so- 
gar noch michtiger. verliert aber bald an Intensitit der Farbung. 
In den iiber dem Stratum lucidum gelegenen Schichten der Horn- 
zone lassen sich gegeniiber der Kastanie Ditferenzen zwischen 
gedehnten und nicht auf horizontalen Zug beanspruchten Lagen 
weniger deutlich erkennen. Das spricht sich auch in einer mehr 
gleichmassigen Fiarbung aus. Allein gegen den distalen Rand 
der Platte erscheint eine obertlichliche dunkle Zone wieder : 
jedoch sind deren Elemente nicht entfernt so stark platt ge- 
driickt, wie das an der vorderen Kastanie sichtbar war. Die 
Epitheldicke der Spornplatte halt sich bei 2,0 mm, die Papillen- 
linge bei 1,3 mm; die Make stehen somit etwa in der Mitte 
zwischen denen der yorderen und hinteren Kastanie. An Liings- 
schnitten durch den Sporn erhebt sich die Epidermis von der 
proximalen Seite her allmahlich zur maximalen Dicke. Die Ober- 
haut der Spornumgebung ist auch an sich schon dick: mit An- 
niherung an das Organ schwillt sie noch mehr an, sodass in 
dem 4 mm_ breiten Randstreifen ihr Durchmesser yon 250 bis 
auf S00 w ansteigt. Das geht alles auf Kosten des Stratum 
germinativum und granulosum. ‘Trotzdem tindet erst jenseits 
des letzten Haares der eigentliche Anstieg zur Spornhdhe statt. 
der schroff genug einsetzt, um olne jeden Zweifel an diese 
Stelle die Grenze zwischen Haut und Sporn vorlegen zu kénnen. 
Schon in der Grenzpartie der haartragenden Haut sind die Er- 
hebungen des Papillarkérpers machtig gewachsen. In dem Sporne 
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selbst aber iibertreffen sie jene maximale Grésse sofort um ein 
bedeutendes, sodass auch hierin ein Beweis fiir die Richtigkeit 
dieser Grenzbestimmung zu erblicken ist. Wahrend nun das 
Stratum germinativum der Spornepidermis vom Rande her in 
zentraler Richtung nur wenig anschwillt, ist die Dickenzunahme 
des Stratum corneum in gleicher Richtung eine viel bedeutendere. 
Noch schirfer ist die distale Grenze des Spornes markiert. 
Wahrend allerdings die Keimschicht in weiterem Sinne mit dem 
Ubergange auf das haartragende Integument auch nur allmahlich 
abschwillt. erscheint die Hornschicht dagegen  schroff abge- 
schnitten. Dieser jahe Absturz betrifft alle tiber dem Stratum 
lucidum gelegenen Schichten; und so gehen diese nur als schmale 
Obertlichenbekleidung auf die Nachbarsehaft iiber. Vom Stratum 
Incidum ist oben das nétige schon gesagt worden. Die Horn- 
siulchen des Spornes weichen yon denen der vorderen Kastanie 
insofern etwas ab, als sie im ganzen. d. h. also vom freien 
Ende der Coriumpapillen weg gegen deren Lingsachse stumpf- 
winklig abgebogen erscheinen. Sie stehen in der Gesamtheit 
distal abgeknickt auf den Coriumerhebungen: dieser Umstand 
bedingt es, dass der proximale Anstieg des Spornes ein all- 
mihlicher, der distale Abfall dagegen ein so schroffer ist. Das 
zeigen alle vier Sporne mehr oder weniger deutlich. Die Ursache 
zu diesem Verhalten ist nicht zu eruieren, scheint aber in 
mechanischen, dusseren Momenten zu suchen zu sein. Auf 
jeden Fall kann diese Erscheinung nur als zutallige bewertet 
werden, da weder in jiingeren noch in alteren Stadien etwas 
aihnliches hat gefunden werden kénnen. 

Die Pigmentation des Spornes vom Neugeborenen  verteilt 
sich wie ‘in der Kastanie; sie betrifft ebenfalls nur die basalen 
Lagen der Epidermiszellen iiber der Grundfliche; sie steigt also 
nicht den Papillen entlang mit den Basalzellen in die Héhe. Eine 
wirkliche Einsenkung in das Corsium (wie das die Kastanien zeigten ) 
liisst der Sporn des Neugeborenen noch nicht erkennen; jedoch ist 
die Prominenz des Lederhautkissens bereits geschwunden und 
damit die Randfalte zum Ausgleich gekommen. Die eigentliche 
Versenkung der Spornplatte in die Lederhaut hinein erfolgt dem- 
nach erst postfetal. Fig. 1 zeigt die Verhaltnisse des Erwachsenen. 

Dass die Epidermis der Spornumgebung auch beim Neu- 
geborenen (proximal und distal) an Dicke die der Kastanien- 
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gegend iibertrifit, ist oben schon durch Zahlen belegt worden. 
Auch ihr Bau ist dementsprechend etwas komplizierter: In der 
Spornnihe tritt iiber der verdickten Keimschicht ein gegen das 
Organ hin dicker werdendes Stratum granulosum auf, und iiber 
diesem findet sich ein wohl ausgebildetes Stratum lucidum, das 
jedoch peripher eine weitere Ausdehnung zeigt. Die voll ent- 
wickelten Haare unseres Stadiums sind in das dickere Corium 
tiefer eingepflanzt. Die zugehérigen Talgdriisen sezernieren leb- 
haft und sind etwas massiger und zahlreicher geworden.  Da- 
gegen diirften die Schweissdriisen in der Spornumgebung_ voll- 
stindig fehlen. Dieser Befund konnte ja auch bei jiingeren 
Stadien eruiert werden: er wire der genaueren, systematischen 
Priitune wert. Im iibrigen ist auch beim Erwachsenen dasselbe 
zu konstatieren: Fig. 1 zeigt das deutlich. Beim erwachsenen 
Esel dagegen lassen sich in der Spornumgebung doch vereinzelte 
Schweissdriisen nachweisen; das stimmt iibrigens auch zu dem, 
was wir beim 48.5 cm langen EselfOétus konstatieren konnten. 
Die Epidermisverdickung auf dem Buckel der Gelenkerhebung 
hat mit dem Sporne gar nichts zu tun: sie ist ohne Zwang auf 


die exponierte Lage in einer mechanischen Insulten an sich stark 
ausgesetzten Gegend zuriickzufiihren. 


Wenn wir jetzt den Gang der Dinge iiberblicken wollen, 
so lisst sich auf Grund unserer Funde sagen, dass die erste 
Anlage von Kastanie und Sporn beim Embryo von 15,7 em 
scheitel-steiss-Linge bereits gefunden werden kann. Bei 
diesem Stadium, im Alter von ca. 14 Wochen, ist der Nachweis 
der Anlage fiir die Kastanien zwar nur mit dem Mikroskop zu 
fiihren: die Sporne aber vermag man bereits mit blossem Auge 
als feine weissliche Erhabenheiten auf der Hohe des 1. Zehen- 
gelenkes zu erkennen, an einer Stelle. die sich aus der Umgebung 
schon heraushebt und dadurch das Auffinden erleichtert. Kastanien 
und Sporne legen sich iibereinstimmend als reine Epidermis- 
wucherungen an, die die Neigung zeigen, sich sanft tiber die 
Obertliche zu erheben, und die gegen die Nachbarschaft zunachst 
nicht seharf begrenzt sind, seitlich also allm&hlich auslaufen. In 
der Anlage bleibt die hintere Kastanie gegeniiber der vorderen 
und gegeniiber den Spornen merklich zuriick. Das driickt sich 


dadureh aus. dass beim 15.7 em-Stadium die hintere Kastanie 
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iiberhaupt noch nicht zu bestimmen ist. In der fraglichen Gegend 
am Tarsalgelenk erscheint die Epidermis allerdings wohl dureh 
geringere Abtlachung der Peridermzellen etwas verdickt, jedoch 
liisst diese Zone sonst kaum Unterscheidungsmerkmale gegeniiber 
der Umgebung erkennen. Die drei anderen Organgruppen da- 
gegen zeigen in diesem Alter bereits eine Epidermiswucherung 
bis zur doppelten Héhe der Nachbarschaft. Diese betrifft: sowohl 
die Basalzellen, die héher geworden sind und sich vermehrt haben, 
als auch die Peridermzellen, deren Schichtenzahl aut vier bis fiinf 
gestiegen ist. In diesen Vorgingen sind die ersten Entwicklungs- 
erscheinungen an unseren Organen zu erblicken. Dann aber ist 
fiir deren erste Anlage auch das Ausbleiben yon Haarbildungen 
als charakteristisch zu erwaihnen. Allerdings tritt das fiir das 
15,7 em-Stadium noch nicht augenfallig hervor, da die Haar- 
anlagen selbst noch nicht gleichmiisssig iiber die Gliedmaten- 
obertliche verteilt sind und diese nur der vorderen Kastanie sich 
his auf einen gewissen Abstand nahern. Bei unserem Embryo sind 
nimlich alle Hautteile distal vom Carpus und ‘Tarsus noch ginzlich 
frei von Haaranlagen, wihrend die Fusswurzelgelenke jiingste An- 
lagen tragen, die sehr weit auseinanderstehen. Und im Bereiche 
des distalen Radiusdrittels ist gegeniiber mehr proximal liegenden 
Teilen der Haarbesatz noch ein lichter. So kommt es, dass selbst 
um die Vorderkastanie herum noch ein einigermafiien gut be- 
crenztes Feld ohne Haarbildungen nachweisbar ist: dasselbe ist noch 
immer um ein bedeutendes grésser als die Kastanienanlage. die 
in dessen Zentrum liegt. Von der Gegend der spiter erst deut- 
licher sich markierenden Tarsalkastanie halten sich die Haare 
noch weiter entfernt. Dennoch liegt in der Tendenz, am Orte 
der Kastanienanlagen eine haarfreie Zone auszusparen, schon ein 
Hinweis darauf, dass die Kastanie selber haarfrei bleiben wird 
Wenn bei unserem jiingsten Stadium auch die Spornanlagen 
jeder Haarbildung entbehren, so darf das vorlautig noch nicht 
als Andeutung fiir deren Ausbleiben tiberhaupt bewertet werden, 
dda ja der ganze Mittelfuss jetzt noch haarfrei ist. Corium und 
Subkutis erscheinen im Bereiche der jungen Kastanien noch nicht 
gewuchert, immerhin ist ein Zellreichtum in der Lederhaut walr- 
zunehmen. Am Sporne dagegen ist eime scharf markierte Ver- 
dickung der Subkutis naechweisbar, die das Organ kriftig 
heraushebt. 
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Die weitere Ausgestaltung der ersten Anlage unserer Haut- 
bildungen in den niaehsten zwei bis drei Wochen macht sich 
durch fortgesetzte Wucherung der Epidermiszellen bemerkbar. 
Der Organbereich bleibt weiter streng haartrei. Am Antebrachium 
und am Tarsus sind die Haarknospen beim 18,9 cm langen 
Embryo, der 16 bis 17 Wochen alt sein diirfte. nun hart an 
den Rand der Organanlagen herangeriickt, sodass deren Be- 
grenzung jetzt, da sie selbst ja jeder Haaranlage entbehren, eine 
absolut scharfe geworden ist. Die hintere Kastanie bleibt der 
vorderen gegeniiber im Ausbildungsgrade noch immer zuriick: 
sie zeigt jetzt etwa strukturverhiltnisse wie die vordere des 
15.7 em-Stadiums. und ist deshalb weder makroskopiseh. noch 
mit Hilfe der Lupe zu erkennen. Die der Vordergliedmabe 
dagegen kann man dank ihrer lebhaften Vermehrung der Epi- 
dermissehichten auf zwolf Lagen wenigstens mit der Lupe einiger- 
maben abgrenzen., Doch gelingt das auch nur unvollkommen, da. 
wie der mikroskopische Schnitt lehrt, die Epidermisverdickung 
peripher allmahlich ausliuft. Die an sich scharfe Begrenzung 
durch die Haaranlagen kommt fiir die Lupenbetrachtung nicht 
in Frage. da diese noch unsichtbar sind. Die Sporne verhalten 
sich ahnlich wie die vordere Kastanie, doch ist es bei ihnen auch 
mikroskopisch zu einer scharfen Abgrenzung noch nicht ge- 
kommen, weil die Haaranlagen in der direkten Umgebung der 
Organe noch spirlich ausgebildet sind. bezw. (an den Vorder- 
gliedmaben) noch immer ginzlich fehlen. Die verdickten Epidermis- 
platten des am Ende des 4. Monates stehenden Pferdeembryos 
sitzen alle einer noch ebenen Basalmembran auf. Pigment hat 
die Epidermis dieses Embrvo noch nirgends gebildet. Die Sub- 
kutis zeigt sich unter den Kastanien schwach. unter den Spornen 
stark gewuchert. 

Bei 33.5 em Scheitel-Steisslinge, im Alter von ca. 
22 Wochen, sind beide Kastanienpaare fiir die Betrachtung mit 
blossem Auge zuganglich, und der Vorsprung der vorderen im 
Ausbildungsgrade ist etwas weniger augenfillig geworden. Dessen 
ungeachtet hat diese die gréssere Grundfliche, wie bisher schon 
in beiden vorbesprochenen Fallen. Auch die Sporne treten  ins- 
besondere mit der Lupe nun als mehr oder weniger scharf be- 
grenzte Hautplatten in die Erscheinung. Dem = entspricht, dass 
alle vier Organe am Ende des 5. Monates sich als eine seitlich 
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deutlicher abgesetzte Epidermiswucherung priisentieren. Die Haar- 
anlagen sind nun auch an den Spornen bis an den Organrand 
herbeigeriickt, sodass diese jetzt wie die Kastanien als absolut 
haarfreie Hautgebilde mitten in einer dicht behaarten Umgebung 
uns entgegentreten. In der Vorderkastanie steigt die Verdickung 
der Oberhaut bis auf 320 #; den Basalzellen sind drei bis vier 
Lagen rein protoplasmatischer Elemente aufgelagert, und die 
Peridermzellen bilden eine aus 153—15 Sehichten bestehende, 
intermediire und eine aus drei bis vier Lagen sich formende, 
obertlichliche Zone, deren Zellen zum grossten Teile bereits die 
Kerne verloren haben oder in Sehwund begriffen zeigen. Die 
Epidermis der hinteren Kastanie und der Sporne  weicht im 
wesentlichen yon diesem geschilderten Baue nicht ab: die ober- 
Hichlichsten Lagen sind bereits in Abstossung begrifien. Als 
neues Moment tritt beim 33,5 em langen Embrvo an allen vier 
Organgruppen gleichzeitig die erste Andeutung eines Papillar- 
korpers auf. Die Coriumerhebungen sind zwar noch sehr niedrig 
und unregelmissig hoch, sodass die Basalmembran der Epidermis 
lediglich eine sanfte, unregelmissige Wellenlinie darstellt, deren 
Erhebungen iiber zwei Zellhéhen nicht hinausgehen. Unter den 
Kastanien hat sich Corium und Subkutis deutlich verdickt, doch 
kann man von einer die Anlage genauer absetzenden Erhebung 
iiber die Nachbarschaft noch nicht reden. Dagegen wird an 
den vorderen Spornen, die wie die hinteren einer miichtigen 
subkutanen Wucherung aufsitzen, zudem zum = erstenmale eine 
genau auf die Spornplatte beschrankte Verdickung des Coriums 
bemerkbar, die die Epidermis yon sich aus scharf wmsehrieben 
iiber das Niveau der Umgebung erhebt. Zum = erstenmale tritt 
auch bei unserem Stadium eine Hautpigmentation in die Er- 
scheinung. Diese betrifft als schwache Infiltration allein die 
tiefste Lage der Epidermis, und zwar erscheint sie in den 
Organen selbst vorléufig in gleicher Intensitét wie in der um- 
gebenden Haut. Dass die hinteren Sporne und ihre Umgebung 
vollig des Pigmentes entbelhren, ist dadureh zu erkliren, dass 
sie bei diesem 33,5 em-Stadium in das Gebiet von ,weissen Ab- 
zeichen* fallen, die ja sogleich in die Erscheinung treten miissen, 
sobald tiberhaupt das erste Pigment in der Haut sich ablegt. 
Der Eselfétus von 48.5 em Scheitel-Steisslinge 
fiigt sich in unsere Entwicklungsreihe insofern gut ein, als sowohl in 
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der Kastanie wie auch in den Spornen vor allem der Papillar- 
kérper einen bedeutenden Schritt vorwarts getan hat. Die Corium- 
erhebungen sind nun am Ende des 7. Monates zapfenformig ge- 
worden und vragen iiber mehrere Zellhéhen hinweg bis zu 70 
(Kastanie) bezw. 150 « (Sporn) in die Epidermis vor. Die rein 
protoplasmatischen Zellen haben sich auch selbst in der Esel- 
kastanie weiter vermehrt, von drei bis vier Lagen des vorher- 
gehenden Stadiums bis auf sechs; und die Peridermsehichten 
zeigen weder nach Zahl eine Verminderung, noch inbezug aut 
die Zusammensetzung eine Abweichung gegeniiber dem Pferde- 
fotus von 33,5 em Scheitel-Steisslinge, trotzdem im ausgebildeten 
Zustande die Hornmassen der Eselkastanie so gewaltig inter 
denen beim Pferde zuriickbleiben. Im Sporne dagegen ist beim 
48.5 cm langen Eselfétus eine wesentliche Zunalime der Schichten- 
zahl in der Intermediarzone nachzuweisen. Wie bisher bei allen 
Pferdeembryonen, so zeigt die Epidermis auch dieses Eselfotus 
in allen seinen vier Organen in der allgemeinen Schichtung eine 
einfache horizontale Anordnung der Zellen; diese wird fiir die 
hoheren Lagen dureh die nun eingewachsenen Vorstdsse des 
Coriums noch in keiner Weise gestoért. Die ausserordentlich 
dichte Vigmentation der Kastanie, die fiir den erwachsenen Esel 
charakteristisch ist. spricht sich bereits bei 48.5 em Lange des 
Fotus deutlich aus: die Pigmentation des Spornes bleibt aller- 
dings stark zuriick, ist aber dennoch bedeutend intensiver als 
die beim Vferdetétus — selbst aus der letzten Schwangerschatfts- 
periode. Kastanie und Sporn sind, wie gewohnt, absolut frei von 
Haaren: am Sporne treten sie allerdings so nahe an dessen ver- 
dickte Epidermisplatte heran, dass sie den schmalen Anstieg 
noch zum Durehbruch beniitzen. Die wirkliche Spornplatte da- 
gegen bleibt dennoch frei von Epidermalbildungen. 

Im Anfang des 8. Monates. bei 66.5 cm Scheitel-Steiss- 
linge, hat die Wucherung der Epidermis aller vier Organe 
weitere Fortsechritte gemacht. Die Peridermmassen sind ins- 
besondere an der Vorderkastanie gegeniiber dem zuletzt  be- 
schriebenen Pferdeembryo machtig gewuchert, so dass dort die 
Gesamtepidermis bis zu 1mm Dicke erreicht. Die Hauptmasse 
der gewucherten Zellen an der Obertlache ist kernlos geworden ; 
sie machen die Halfte der Gesamtdicke der Epidermis aus. Am 
Tarsalorgane und an den Spornen ist durch Abstossung des 
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kernlosen Teiles der Peridermschichten der Durchmesser ge- 
ringer: iibereinstimmend haben sich aber bei allen vier Organ- 
gruppen die protoplasmatischen Zellen in der Tiefe der Epidermis 
zu sieben bis acht Lagen iiber den basalen Elementen aufgetiirmt. 
Dieser Umstand zwingt zu der Folgerung, dass alle Organe zum 
mindesten gegen Ende des 7. Monats (trotz Konstatierung ver- 
schiedener Epidermisdicken) prinzipiell auf gleicher Entwicklungs- 
stufe stehen. Immerhin machen sich gewisse Unterschiede. z. b. 
in der Lange der Papillarkérpererhebungen bemerkbar (vordere 
Kastanie 500 «: hintere Kastanie 280 Sporn knapp 400 «), 
diese diirften wohl aber als nebensichlicher Art nicht in Betracht 
zu ziehen sein. Wahrend die Coriumpapillen im Bereiche der 
uns interessierenden Organe die enorme Hohe bis zu '/2 mm er- 
langt haben, kommen in der benachbarten Haut jetzt erst die 
ersten Andeutungen der Ausbildung eines Corpus papillare zu 
Gesicht. An allen Organen ist das Epithel bei 66,5 em Lange 
zum erstenmal in supra- und interpapillire Anteile andeutungs- 
weise geschieden. Sie sitzen einer schart begrenzten  polster- 
artigen Verdickung des Coriums auf, und an den Spornen  ent- 
wiekelt sich die subkutane Wucherung weiter, wihrend sie an 
den Kastanien in Zukunft nur gering bleibt oder auch ganz 
verschwindet. Die Pigmentation in der Basalzellage hat nur sehr 
geringfiigige Fortschritte gemacht, wihrend die benachbarte Haut 
wesentlich reichlichere Mengen des Farbstottes jetzt aufweist. Es 
macht sich beim Pferde mit diesem Zeitpunkte bereits die Tendenz 
geltend, in Kastanie und Sporn weniger Pigment abzulagern, als 
in der benachbarten Haut. Unter die Spornplatten auch des 
66.5 em langen Pferdefétus schieben sich (genau wie beim vor- 
besprochenen Eselfotus) vom Rande her schief eingepflanzte Haare 
ein. Die am meisten vorgedrangten Epidermalbildungen treten 
aber wie beim Esel mit ihrer Durchbruchsstelle nicht iiber die 
Kante zwischen steilem Aufstieg und Organobertliche hiniiber. 
Diese Grenze wird auffallend streng beachtet, so dass der Sporn 
selbst als total haarfreies Organ zu betrachten ist. 

Bis zur Zeit der Geburt vermehrt sich die Schichtenzahl 
der Epidermis der haar- und driisenfreien Hautorgane bestandig 
weiter. Trotzdem aber stellen beim Neugeborenen sowohl 
die Kastanien wie auch die Sporne noch immer nur tafelberg- 
artige. tlache Erhebungen von wenigen Millimetern dar. Die 


§ 
4 
E 


Die Entwicklung der Hautschwielen. 415 


Epitheldicke schwankt zwischen 3.5 mm (vordere Kastanie), 1.1 mm 
(hintere Kastanie) und 2 mm (Sporn), die Papillenlingen zwischen 
15 und 0.75 und 1.3 mm. Die Trennung in suprapapillére und 
interpapillare Epidermisanteile hat derartige Fortschritte gemacht, 
dass man jetzt von einem horizontal geschichteten Grundepitlhel 
und von senkrecht dazu stehenden suprapapilliren Epithels&ulehen 
sprechen kann, die die Epidermis bis zur aussersten Oberfliche 
hin als selbstandige Bildungen mit  spezifischer Farbenaffinitit 
durchsetzen. Wenn auch die deutliche konzentrische Anordnung 
der iiusseren Zellagen und eine Achsenmasse in diesen Epidermis- 
sinlchen des Neugeborenen noch nicht ausgebildet sind, so zeigt 
uns das Verhalten der Oberhautzellen zur Zeit der Geburt doch 
deutlich schon, wie die weitere Umlagerung der suprapapillaren 
Zellen bis zur yollen Ausbildung von .Epidermisréhrehen* beim 
Erwachsenen vor sich gehen diirfte. Noch in anderer Richtung 
hat sich bis zur Geburt die Epidermis der hier behandelten 
Organe ausgebant. Der Verhornungsprozess lauft jetzt unter 
Erscheinungen ab. wie wir es von epidermisdicken Hautstellen 
vom erwachsenen Tiere her kennen. Das heisst, die Verhornung 
geht jetzt unter Durchlaufen eines deutlich als Schicht abgesetzten 
Stratum granulosum und eines Stratum lucidum vor sich. Die 
Hornzellen der Organe des Neugeborenen haben nicht mehr das 
Aussehen der gequollenen, hellen Intermediirzellen friiherer Stadien, 
sondern gleichen denen Erwachsener. Dass in dieser Periode in 
der Hornschicht sich eigenartige Zonen unterscheiden lassen, die 
spaiter wieder verschwinden, sei hier nur nebenbei mit erwahnt. 
Im iibrigen lisst die Pigmentation von Kastanie und Sporn nur 
geringe Fortsehritte erkennen; dennoch ist jetzt der definitive 
Intensitatsunterschied zur Nachbarschaft noch nicht véllig erreicht. 
Wie bisher zeigen sich nur die Basallagen entlang der Grund- 
tlache der Epidermisplatte pigmentiert: diese Eigentiimlichkeit 
bleibt postfotal standig erhalten. Die polsterartige Erhebung des 
Coriums unter den Oberhautplatten jiingerer Stadien hat an den 
Kastanien, unter Ausgleich der friiher bestehenden Faltung an 
der Grenze. einer ftlachen Einsenkung Platz gemacht, so dass man 
die friihere Prominenz des Coriums als jetzt ausgeglichen be- 
trachten kann, wahrend an den Spornen dieser Vorgang eben erst 
einsetzt. Die Subkutis des Spornes ist machtig weiter gewuchert und 
bildet eine straffe. schon partiell mit Fett durchsetzte Unterlage. 
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Kastanien und Sporne des erwachsenen Pferdes 
endlich zeichnen sich gegeniiber denen des Nenugeborenen vor 
allem durch wesentlich hoher geschichtete Hornmassen aus, die 
unter Umstinden als mehrere Zentimeter hohe, vogelklanenartige 
oder spornahnliche Horngebilde frei tiber die Obertlache vorragen. 
Auch die Sehichten der vollsaftigen Zellen vermehren sich, und 
die Papillarkérpererhebungen wachsen weiter in die Linge, so 
dass sie Héhen von iiber 2 mm erreichen. Da die Hornmassen 
aber periodisch (oder auch mehr kontinuierlich) sich abstossen, 
so schwankt die Gesamthodhe der Organplatten in recht bedeutenden 
Grenzen. Dariiber haben wir an anderer Stelle geniigend aus- 
fiitrlich berichtet. Beim Erwachsenen sind die suprapapilliren 
Epithelanteile zu deutlichen, mit einer Achsenmasse  erfiillten 
~Rohrehen* ausgebildet, die bis zur obersten Schicht das horizontal 
gelagerte Grundepithel durchsetzen. Stratum granulosum und 
lucidum sind nicht viel verandert. Die Spornplatte erscheint 
ebenfalls nun in das Corium eingesenkt; durch die enorme 
Wucherung der Epidermis aber und insbesondere der Hornschicht 
erhebt sich jetzt das mehr oder weniger deutlich zum Zapfen 
ausgewachsene Gebilde derart steil iiber die Nachbarschatt empor. 
dass der friihere Abstieg mit seinem an Dicke rasch abnehmenden 
Epithel jetzt nun eine sehmale Hautzone darstellt, welche ganz 
am Grunde des .Hornzapfens™ gelegen ist und in horizontaler 
Ausbreitung eine schmale Ringzone wn den Sporn herum bildet. 
Als ehemaliger Abstieg ist die Zone ohne weiteres an der hohen 
Epidermis zu erkennen. Die Haare. die triiher an der nach 
aussen gewinkelten Kante zwischen Anstieg und Spornobertliche 
hervortraten, kommen jetzt in eimem nach aussen offenen Winkel 
zwischen dem als Hornzylinder frei vorstehenden .Sporn™ und 
der allgemeinen Decke an die Obertliche. Der ehemalige Anstieg 
ist, wie das schon beim Neugeborenen sichtbar war. durch die 
Einsenkung der Epidermisplatten in das Corium veranlasst, abge- 
facht und in das Niveau der umgebenden Haut einbezogen 
worden. Damit ist der Beweis erbracht. dass unsere frithere 
Auffassung iiber das Fehlen von Haaren in der eigentlichen 
Spornanlage richtig war. Fig. orientiert tiber 
schilderte. 

Dass man auf der anderen Seite in ausgebildeten Spornen 
dennoch Haare antreften kann, ist eine ganz andere Frage. auf 
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die wir zuriickkommen werden, die wir iibrigens anderen Ortes 
(3. 373) bereits einmal angeschnitten haben. 


Vergleichen wir unsere Funde mit den Resultaten, die aus 
der Literatur bekannt sind. 

Aut Erorterungen iiber Yoschidas (40) Ansichten dart 
man von vornherein verzichten, nachdem diese oben kurz skizziert 
wurden. 

Auch Hoeks (15) Angaben zunichst fir die jiingeren 
stadien sind ganz unverstindlich. Man kann sich schwer ein 
Bild machen, wenn man liest, dass er bereits beim 14,5 em langen 
Embrvo die Kastanie —— und zwar die vordere wie die hintere (') — 
makroskopisch zwar nachweisen konnte, dass mikroskopisch aber 
eine .Veranderung der einzelnen Zellschichten, sowie deren Dicke™ 
in dieser ,leichten Erhebung* nicht eruierbar waren. Die Zellen 
selbst der Kastanienanlage lassen in keiner Weise eine Abweichung 
gegen die der iibrigen Haut erkennen.* Fiir einen 17 cm langen 
Embryo ftindet Hock das gleiche. d. h. makroskopisch  sollen 
ebenfalls beide Kastanienpaare als feinste Erhabenheiten nach- 
weisbar sein, aber ,auch hier kann man von einer eigenartigen 
Ausbildung gewisser Hautteile nicht das geringste wahrnehmen”. 
Vielleicht trifft man das Richtige, wenn man aus diesen Aus- 
fiihrungen den Schluss zieht, dass Hock die Anlage der NKastanie 
in der ersten Zeit als eine Coriumwucherung ansieht, wahrend 
die Epidermis noch passiv bleibt. Das geht. wenn man will, noch 
etwas deutlicher aus seinen Funden beim 15.5 em langen Embryo 
hervor, dessen hintere Kastanie als nicht sichtbar™ bezeichnet 
wird. Bei diesem Stadium war .mikroskopisch auch nichts nach- 
weisbar, nur eine leichte Epidermis-Erhebung™, also keine Ver- 
dickung! Diese Ansicht, dass bis zu soleh spiten Stadien in den 
Organanlagen jede Gewebsditlerenzierung noch fehle, muss energisch 
abgelehnt werden. Unsere Untersuchungen haben einwandfrei er- 
geben, dass die erste Anlage der fraglichen Organe bei Embryonen 
aus der hier angezogenen Entwicklungszeit sehr wohl in Form 
einer Epidermiswucherung nachzuweisen ist. Diese setzt sich, 
wenigstens an den Vordergliedmafen. schon beim 15,7 em langen 
Embryo strukturell tiberaus deutlich von der Umgebung ab, und 
die Proliferation in der Oberhaut bleibt einer solchen im Corium 
gegeniiber noch eine Zeitlang stark vorherrschend. Speziell auf 
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die Organanlagen gerichtete Wucherungsprozesse in der Lederhaut 
treten erst ziemlich spit hinzu (am vorderen Sporne bei 33.5 em 
Linge; an den Kastanien noch spiter), wohingegen solehe in der 
Subkutis, wenigstens am Sporne, schon beim jiingsten Stadium 
deutlich in die Erscheinung treten. Beim 18.9 em langen Pferde- 
embryo konnten wir die Verdickung der Epidermis an der Vorder- 
kastanie um rund das Vierftache gegeniiber der aus der Umgebung 
feststellen. Wir moéchten Zweifel aussprechen, dass Hock iiber- 
haupt die Kastanie in seinen Schnittpraparaten getroffen hat. 

Im weiteren legt Hock den Zeitpunkt des Auftretens eines 
Papillarkérpers auf eine viel zu friihe Entwicklungsperiode : 
.Kolbig verdickte Zapfen* sollen bereits bei 25 em Scheitel-Steiss- 
linge zu beobachten sein, wihrend wir am Ende des 5. Monats. 
bei bereits 35.5 em Scheitel-Steisslinge, gerade erst die ersten 
Anfinge eines Vapillarkérpers kKonstatieren konnten. —Derselbe 
stellt zu dieser Zeit noch eine unregelmissige, eben bemerkbare 
Wellenlinie vor mit Wellenbergen, die nicht iiber zwei Zellhéhen 
hinausgehen. Dieser Fund deckt sich allerdings auch mit den 
Angaben von Vermeulen (35) nicht ganz, der das Auftreten 
von ,zahlreichen, sehr hohen. spitz zulaufenden Papillen* auf den 
5. Monat verlegt: leider fehlen fiir diesen Embryo Lingenangaben. 
so dass ein einwandfreier Vergleich zwischen unseren  beiden 
Stadien nicht gemacht werden kann. Durch die Bereitwillig- 
keit des Herrn Dr. Vermeulen sind wir in der  gliicklichen 
Lage, seine Priparate mit den unserigen vergleichen zu kénnen. 
Es sei ihm fiir die Uberlassung seines Materials auch an dieser 
Stelle unser Dank ausgesprochen. Aus dem Vergleich geht her- 
vor, dass der von ihm untersuchte Embryo von 5 Monaten ein 
wenig alter ist, als der unserige mit 33.5 em Scheitel-Steisslinge. 
Die Erhebungen des Papillarkérpers sind nach dem uns vorliegenden 
Praparat im Vergleich zu unserem also etwas jiingeren und speziell 
zum nichst alteren Stadium dennoch recht sparlich sehr 
unregelmassig: allerdings kénnen vereinzelte Papillen bis iiber 
vier bis fiinf ZellhOhen hinweg sich in die Epidermis hinein 
erstrecken. So ist der obige Widerspruch also zur Befriedigung 
zu lésen und Vermeulens scheinbar abweichender Befund da- 
durch korrekt in unsere Entwicklungsreihe einzufiigen, dass wir 
diesen Embryo dem unserigen gegeniiber als etwas alter erkannt 
haben. 
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Um zu den weiteren Stadien Hocks zuriickzukehren. sei 
hier nur noch auf sein Endstadium eingegangen, auf den Esel- 
fotus von 49 em Scheitel-Steisslinge. Hock glaubt. dass bei 
dieser aus der Zeit vom Ende des 7. Monats stammenden Frueht 
die histogenetischen Vorginge an der Kastanie bereits zum Ab- 
schluss gekommen seien. Aus der Schilderung kann man aller- 
dings nicht entnehmen, was alles der Autor darunter versteht. 
Hier sei nur betont, dass zu dieser Zeit — wir konnten einen 
gleicligrossen Eselfétus untersuchen — insbesondere die charak- 
teristischen Eigentiimlichkeiten der Epidermis der Kastanie noch 
simtlich fehlen. Und das sticht noch mehr in die Augen, wenn 
man die Verhéltnisse auf das Pferd iibertragt. Alle die feineren 
Details bilden sich erst im letzten Drittel der Sehwangerschafts- 
periode allmahlich heraus, und zur Zeit der Geburt sogar ftehilt 
noch manches an deren Vollendung. Die volle Ausbildung fillt 
demnach in das postfotale Leben. Immerhin sind Kastanie und 
Sporn beim Neugeborenen doch soweit fortgeschritten, dass alle 
wesentlichen Teile angelegt sind. Das aber kann man keinesfalls 
vom Eselfotus aus der zweiten Halfte des 7. Monats sagen: und 
auch der PferdefOtus aus der ersten Halfte des 8. Monats ist 
noch sehr weit in der Entwicklung zuriick: die Epidermis seiner 
Hautorgane zeigt gerade die ersten Andeutungen eines feineren 
Ausbaues in bezug auf Anordnung und Spezialisierung der Ober- 
hautzellen. Dieser Ausbau nimmt aber noch volle 4 Monate in 
Anspruch, um nur zu einer einigermafen abgeschlossenen Ent- 
wicklung zu gelangen ‘siehe oben). 

Hoeks (15) und auch unsere Untersuchungen (41) haben 
ergeben, dass die Anlagen von Kastanie und Sporn dureh Fehlen 
von Haaren sich auszeichnen: aus Zimmermanns (42) kurzem 
Bericht ist dasselbe zu entnehmen. Diesen Funden widersprechen 
die Angaben von Vermeulen (35). Vermeulen glaubt nim- 
lich, in der Kastanie eines 4 Monate alten Embrvo von 19 em 


Linge Haaranlagen gesehen zu haben: Op enkele plaatsen zijn 
epitheliumwoekeringen de diepte ingegroid, de daaronder ge- 
legen coriumcellen hebben zich om deze instulpingen gegroepeerd. 
Het zijn aanleggen van haren.”  Spiter sollen diese sich wieder 
zuriickbilden. Auf die Schilderungen von Hock, die. wie wir 
schon gesehen haben, in allen Teilen starke Zweifel aufkommen 
lassen, will ich gar keinen Wert legen. da von ihm die 
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Haare zum erstenmal erst beim 29 em langen Embryo erwahnt 
werden, wo sie seitlich der Kastanie bereits als kolbenartige 
Vorwucherungen der Epidermis gefunden wurden. Ich muss auch 
aus dem Grunde diese (meine Ansicht ja stiitzende) Angabe als 
nicht beweisend betrachten, weil nach Vermeulen die Anlagen 
in der hastanie bei dieser Linge schon wieder verschwunden 
sein kénnten; denn Vermeulen fand sie nur bei 19 em Linge. 

Die angenommene Riickbildung der Haare ist von Ver- 
meulen zwar nicht direkt beobachtet worden. fand 
lediglich bei einem 1 Monat alteren Foétus Haaranlagen in der 
Kastanie nicht mehr und zieht daraus den Schluss, dass sie 
sich zuriickgebildet haben miissen. Wir hatten Gelegenheit, zwei 
kmbryonen aus der in Frage kommenden Zeit untersuchen zu 
kénnen, einen yon 15,7 em Scheitel-Steisslinge. der also etwas 
jiinger ist, als der von Vermeulen untersuchte, und einen 
Embryo von 18, em Scheitel-Steisslinge. der dem Embryo von 
Vermeulen dann wenigstens entspricht, wenn der Autor auch 
Scheitel-Steisslinge gemessen hat: er macht leider dariiber keine 
Aussage. Beim ersten unserer Embrvonen konnte  festgestellt 
werden, dass am distalen Drittel des Vorarmes. in der Gegend 


des Sitzes der Kastanie — iibrigens prinzipiell genau so auch 
am Tarsus (siehe oben) — ein haarfreier Bezirk ausgespart ist, 


der vorliutig noch grésser erscheint als die Kastanienanlage selbst, 
der aber ringsum von Haarkeimen umsiumt ist. Dies Verhalten 
deutet doch zweitellos auf die Tendenz hin, den Kastanienbezirk 
haarfrei zu erhalten. wenn auch die Haarentwicklung in’ der 
direkten Umgebung der Organanlage vorlinufig noch nicht zu 
einem gewissen Abschluss gelangt ist. Wenn in der Kastanie iiber- 
haupt Haare zur Anlage kimen, dann wire diese Erscheinung kaum 
ohne einigen Zwang zu erklaren. Insonderheit dann gar nicht. 
wenn auch bei dem folgenden stadium aus der suspekten Ent- 
wicklungsperiode (und bei allen spiteren) kein einziges Haar im 
eigentlichen Kastanienbezirke nachweisbar ist. Beim 18.9 em- 
Stadium nimlich sind die Haare in der Umgebung nun so nahe 
gegen die NKastanien (vorn und hinten) vorgeriickt. dass diese 
ihre definitive Begrenzung erhalten haben: sie selbst zeigen sich 


aber eben absolut haarfrei. 
Allerdings konnte bei den jungen Stadien festgestellt werden. 
dass die die Kastanienanlagen darstellende Wucherungszone der 
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Epidermis dank eines nur allmahlichen Abfalles  peripher 
eine scharfe Begrenzung nicht zeigt, und dass nach definitiver 
Ausbreitung der Haarkeime in der umgebenden Haut diese 
Epidermisverdickung seitlich tiber die naechsten Haare der Nach- 
barschaft hiniiberreicht. So fallen in Sechnitten doch immer einige 
Haaranlagen in diesen Teil des abschwellenden Epidermisbezirkes. 
Es ware demnach festzulegen. an welche Stelle die Grenze 
zwischen Haut und Kastanie wirklich zu setzen ist. Die Antwort 
aut diese Frage geben uns ungezwungen spatere Stadien. beim 
66.5 em lJangen Embrvo kann an den Kastanien (ganz ent- 
sprechend den Verhaltnissen an den vorderen Spornen bereits 
beim 33.5 em-Stadium) eine die Organanlage charakterisierende 
Wucherung des Coriums nachgewiesen werden. Diese betrifit 
sowohl an der Kastanie wie am Sporn genau den haarlosen 
Bezirk und hebt diesen allein entsprechend iiber die Nachbarschaft 
empor (Fig. 5 und s). In der weiteren Entwicklung stellt es sich 
dann heraus. dass ausschliesslich die Epidermisteile, welche der 
Coriumwucherung autsitzen, die fiir unsere Organe charakteri- 
stischen spezitischen Umwandlungen durchmachen (Fig. 5 und 10), 
wihrend die Epidermis iiber den ersten benachbarten Haaran- 
lagen in der Kastaniengegend bald ihre gréssere Dicke gegen- 
iiber der weiteren Peripherie verliert und sich nach dem Typus 
der Oberhaut des unverinderten Integumentum commune weiter 
ausbildet. So zeigen also die spiiteren Stadien, dass die erste 
Anlage der Kastanien — in Form der wuchernden Epidermis- 
platten — um einen gewissen Randbezirk grésser sind als die 
detinitiven Organe. Im iibrigen hat Vermeulen diese Haar- 
bildungen am Rande der Kastanienanlage. wenigstens seiner 
schilderung nach. nicht gemeint. Er glaubt vielmehr. dass die 
verginglichen Haaranlagen iiber die WKastanienplatte  verstreut 
vorkommen. 

Nach unseren Ertahrungen bei den jiingsten Embryonen ist 
ein einwandfreies Urteil iiber die Lage und das Auffinden der 
friihesten Anlage der Kastanien nur médglich, wenn gefarbte 
Totalpraparate hergestellt werden, und wenn vor allem ein mdg- 
lichst grosses Hautstiick aus der in Frage kommenden Gegend 
in eine vollstandige Serie zerlegt wird. -Nach einiger Ubung 
und unter Anwendung gewisser anderer Hilfsmethoden kann vom 
ersten Punkte Abstand genommen werden, wenn die zweite Be- 
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dingung erfillt wird. Nun ist aber von Vermeulen weder der 
eine noch der andere Punkt beriicksichtigt worden. Aus losen 
Schnitten kann man bei diesen Anfangsstadien unmdglich ein 
einwandfreies Urteil sich bilden. Es sei dabei nur auf das 8. 385 
Gesagte verwiesen. ln iibrigen bestatigt sich das auch voll- 
kommen an den uns durch Herrn Dr. Vermeulen freundlichst 
iiberlassenen mikroskopischen Praparaten. In den zwei Schnitten 
durch die Vorderkastanie des 19 em langen Embrvo ist die im 
iibrigen deutlich wahrnehmbare Anlage nur etwa zur Halfte ent- 
halten (wir kénnen ja Vergleiche mit einer Serie durch das 
Organ eines gleichgrossen Embryo anstellen; beide Organe stehen 
strukturell auf einer genau iibereinstimmenden Stufe) und sie 
zeigt in dieser Ausdehnung keinen einzigen Haarkeim: die erste 
Anlage tindet sich vielmehr auf einem der beiden Praparate 
direkt neben dem hier sehr schrotfen Epithelabsturze, im anderen 
im peripheren Bereiche eines allmahlichen Abfalles. Das wiirde 
mit unseren Bildern also vollkommen iibereinstimmen. Aus ein- 
zelnen Sehnitten durch die Haut der fraglichen Tarsalgegend 
auf den Sitz der hinteren Kastanie einen Schluss ziehen zu 
wollen, halten wir fiir vollkommen ausgeschlossen. Deshalb 
kénnen die Angaben von Vermeulen fiir das tarsale Organ 
nicht als stichhaltig anerkannt werden. Die Durechsicht der uns 
verfiigbaren zwei Schnitte bestarken uns in unserer Ansicht. 
Die Schnitte stammen aus verschiedenen Gegenden des Blockes, 
zeigen aber beide eine Zone mit deutlicher Verdickung der 
Epidermis und darunter sitzende Haarsprossen. Diese Zonen 
entsprechen dem Baue nach der von Vermeulen geschilderten 
Kastanienanlage. Sie gehéren aber in beiden Sehnitten nicht 
zueinander. Sie sind seitlich soweit gegeneinander verschoben, 
dass sie sich nur mit einem schmalen Randteile deeken wiirden. 
Sie zeigen auch beide eine sehr versechiedene Flaichenausdehnung. 
Die eine erstreckt sich tiber die gréssere Hilfte, die andere nur 
auf reichlich ein Viertel des ca. 1 em langen Hautstiickes. bei 
genauerem Zusehen erwiesen sich die .Epithelverdickungen* als 
durch Schragschnitt hervorgerufen. Damit fallt die Angabe von 
Vermeulen, dass Haare in der Kastanienanlage eines 19 em 
langen Pferdeembryos nachweisbar seien, solange fiir uns dahin, 
bis unter Beaehtung der oben genannten Vorsichtsmassregeln diese 
Behauptung bestatigt wird. Auch die aus unseren Bemerkungen 
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abzulesenden Mabe der vermeintlichen Tarsalkastanie sprechen 
gegen die Annahme, dass einer der durch héheres Epithel aus- 
gezeiclneten und mit Haaren ausgestatteten Bezirke als Kastanie 
anzusprechen wire. Man vergleiche dazu die Male 5. 382: immer- 
hin konnen die Durchmesser Sehwankungen zeigen, tiber deren 
(irésse wir uns bei solechen Embrvonen heute noch kein genaueres 
Bild machen koénnen. 

Ks gibt noch einen zweiten Punkt aus den Ausfiihrungen 
Vermeulens. der der Aufklirung bedart. die stadien 
von 4 und von 5 Monaten Alter ist angegeben, dass am Sporne 
aanleggen van haren zijn aanwezig, uitgezondered aan den top 
van de kegelvormige verhevenheid*, und dass diese Haare in 
der Umgebung der Spitze der Erhabenheit beim ialteren von 
heiden Stadien sich stark vermehrt haben. Fiir den 6 Monate 
alten Fotus tehlt leider die des Spornes. Die 
schilderung der makroskopischen Verhaltnisse beim 4 Monate 
alten Embrvo gibt uns den Schliissel zum Verstindnis dieser 
Aussage. Dort heisst es: An der Hintertliche des 1. Zehengelenkes 
betindet sich eine kegelformige Erhabenheit. an deren spitze 
man ein kleines hell gefirbtes (icht gekleurd) Fleckchen  er- 
kennen kann. Die Sehilderung passt vollstindig zu dem, was 
wir an gleichaltrigen Embrvonen gesehen haben. Dies Bild ist 
elnzig so zu deuten, dass die .kegelformige Erhabenheit™ den 
caudal vorspringenden Gelenkbuckel darstellt, das durchscheinende 
Fleckchen aber allein ist die Spornanlage. Man vergleiche damit 
die bildliche Darstellung unserer Fig. 4 und 7, und man wird 
finden, eine andere Deutung ist ausgeschlossen, insbesondere 
auch wenn man gleichzeitig die Verhiltnisse des Erwachsenen 
zur Beurteilung hinzuzieht. Vermeulen ist dem Irrtum_ ver- 
fallen. am mikroskopischen Priparate den ganzen Gelenkbuckel, 
d. die  kegelvormige verhevenheid*, als Spornanlage  anzu- 
sprechen. Und so wird es verstindlich, wenn er sagt: diese 
trigt .uitgezondered aan den top” Haaranlagen. Es ist aber 
eben nur allein der haarfreie Bezirk an der Kuppe des Gelenk- 
buckels als Sporn zu betrachten. Das ergibt sich tibrigens auch 
ohne weiteres aus der Schilderung von Vermeulen, die da 
lautet: .naar den top toe neemt het aantal lagen cellen, waaruit 
de epidermis is opgebouwd, sterk toe.* Also sind tatsachlich die 
Sporne von Vermeulens Embryonen ebenfalls haarfrei.  Fiir 
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den Embryo von 4 Monaten kann das an den uns zur Ver- 
fiigung gestellten Priparaten kontrolliert und bestiatigt werden: 
die Schnitte von den ilteren Stadien dagegen sind seitlich der 
Anlage gefiihrt. sind also einfache Hautschnitte und beweisen 
deshalb nichts. 

Dass man die von uns im schroffen seitlichen Abtall der 
Spornanlage des Eselfétus vom Ende des 7. Monates (s. 5. 391) 
und vom Pferdefétus aus dem Anfange des s. Monates gefundenen 
Haare nicht mit den von Vermeulen beschriebenen  identi- 
tizieren darf, geht wohl ohne weiteres daraus hervor, dass jene 
erst bei Alteren Embrvonen gefunden werden, nachdem die beet- 
artige Wueherung des Coriums die Spornplatte etwas gehoben 
und die Randzone der Haut, welche noch verdickte Epidermis 
trigt. mit in die Héhe genommen hatte. Das Schicksal dieses 
.Abstieges” ist im iibrigen auf S. 414 des naiheren beleuchtet 
worden. Hier sei nur noch darauf hingewiesen, dass andere haar- 
freie Hautorgane wihrend ihrer ontogenetischen Ausbildung genau 
gleiches im Randgebiete des Integumentum commune zeigen. 
Man betrachte nur friihe Entwicklungsstadien des Hornes yon 
Wiederkinern. und man wird dasselbe sehen. 

Auch an der Huthaut kommt ahnliches zur Beobachtung : 
Die Epidermis des haartragenden Integuments nimmt ebenfalls 
gegen den haarfreien Saumteil des Hufes stark an Dicke zu; 
trotzdem gehort dieser Abschnitt keinesfalls zum Hute. 

so kommen wir also zu dem Schlusse, dass Kastanie und 
Sporn beim Pferde und Esel wahrend ihres normalen 
Entwicklungsganges stets frei von Haaren gefunden 


werden. 


Was lehrt uns nun der Entwicklungsgang der eigenartigen 
Hautorgane an den GliedmaBen der Equiden? Vor allem zeigt 
er, dass beide Organgruppen, Kastanien wie Sporne, 
sich ganzund garnach gleichen Grundsitzen heraus- 
bilden. Und so miissen beide auch notgedrungen als 
gleichartige, in gewissem Sinne homologe Bildungen 
angesehen werden. 

Die erste Anlage tritt als reine Epidermiswucherung auf, 
die fiir die Kastanien nur wenig, fiir die Sporne aus Griinden 
sekundarer Natur betrichtlich friiher erscheint, als Haare im 
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Integumentum commune der Nachbarschaft sich anlegen. Die 
Platten erweisen sich als haarfreie und von Haar- und Driisenanlagen 
unabhangige Bildungen, die sich ziemlich friihzeitig scharf yon der 
(mgebung absetzen. Spiter kommt im Bereiche der haartreien 
Anlagen der VPapillarkérper zur Ausbildung: dieser zeigt die 
Neigung. entsprechend der immer wachsenden Epidermisverdickung 
tiefer und tiefer in die Oberhaut vorzudringen. Die Papillen haben 
innerhalb von Kastanie und Sporn schon eine gewaltige Linge 
erreicht. bevor in der umgebenden Haut nur die ersten An- 
deutungen wahrnehmbar sind. Voriibergehend kommt es zur 
Ausbildung einer kissenartigen) Wueherung des Coriums. die 
sich auf den Umtang der Epidermisverdickung  erstreekt. die 
aber spiter wieder verschwindet, sobald die epidermalen Platten 
etwas in die Tiefe der Lederhaut sich einsenken. Sehr friihzeitig 
tritt aber eine besonders am Sporn markante spezitische Wuche- 
rung der Subkutis auf: dieselbe versechwindet an der Kastanie 
zwar wieder, wahrend sie am Sporne eine dauernde Unterlage 


fir das Organ darstellt. Sobald die enorm wuchernde Epidermis 


von Kastanie und Sporn eine gewisse Dicke erreicht hat. treten 
in ihr typische Umlagerungen der Zellen zu suprapapilliren und 
interpapillaren Anteilen auf: daraus entwickeln sich im Grund- 
oder Zwischenepithel die von anderen Hautorganen her bekannten 
suprapapillaren EpithelrOhrehen, die bis freien Obertliche 
der zu starker Verhornung neigenden Gebilde vorriicken. 
Kastanie und Sporn legen sich viel spiter an als die Hufe. 
unsere Hautorgane ist also charakteristisch: Wuche- 
rung und spezitische Umlagerung der Epidermiszellen, Wucherung 
des Papillarkorpers, absoluter Mangel an Haaren und Driisen 
und Wueherung der Subkutis, die allerdings nur an den Spornen 
eine auffallende dauernde Erscheinung darstellt. Das sind Eigen- 
tiimlichkeiten von Hautorganen, die wir, was die Epidermis- 
proliferation und den Mangel an Haaren und Driisen anlangt, 
bei der durch Leche (20) am Warzenschwein (Vhacochoerus) 
nachgewiesenen Carpalschwiele ,wiedertinden. Diese Schwiele ist 
eine Hautbildung, die sich das Warzenschwein durch die Gewohn- 
heit, beim Fressen in eigenartiger Weise auf den Handwurzel- 
gelenken zu rutschen, erworben hat. und die bereits im intra- 
uterinen Leben in einer Weise zur Ausbildung kommt, die der 


Anlage von Kastanie und Sporn vollkommen entspricht. 
28* 
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Indem wir im iibrigen auf unsere anderenorts publizierten 
Deduktionen (41) abstellen, soll hier nur kurz darauf hinge- 
wiesen werden, dass derart sich entwickelnde Organe nicht aut- 
gefasst werden diirfen 

1. als rudimentire Zehen bezw. Hufe 
2. als umgewandelte Driisen- oder Tasthaarapparate 
3. als Riechstotfe absondernde Organe. 

Der Nichteingeweihte mag sich fragen, warum wir solehe 
Erérterungen iiberhaupt anstellen, denn fiir alles das sind ja 
Anhaltspunkte weder im Bau noch in der’ Entwicklung der 
Organe gegeben. Das studium der Literatur wird Antwort auf 
diese Frage geben, 

seit Erscheinen unserer friiheren Abhandinng sind uns noch zwei 
einschligige Arbeiten bekannt geworden. deren Resultate hier als Erginzuny 
zu unseren dortigen Ausfiihrungen eine kurze Wiirdigung tinden sollen, so- 
weit diese die hier angeschnittenen Fragen beriihren 

Roger (28) fasst die Kastanien des Pferdes als Homologa des 
Carpaldriisenapparates der Suiden auf. Diese Apparate, die in der Drei- 
bis Fiintzahl (das niithere siehe bei Wallenberg, 36) jederseits vor- 
kommen, sind haarfreie Hautaussackungen mit [iinfungen von Scliweiss- 
driisen und gewucherter Epidermis. Die Kastanien sollen nach Roger aus 
solchen Organen dadurch herausgebildet worden sein, dass die Kniiueldriisen 
sich zuriickgebildet und die sackartigen Hehlorgane sich umgestiilpt haben 
so wurde die verdickte Epidermis zur Platte. Das Fehlen des Apparates 
beim Schwein an der Hintergliedmasse sei nicht anders zu bewerten als das 
Fehlen der hinteren Kastanien beim Esel, Als Entgegnung verweisen wit 
eintach auf die Resultate unserer entwicklungsgeschichtlichen Studien. 

Nach Keuchenius (18) sind in den Spornen und Kastanien .Rest 
konglobierter Driisen im Zusammenhang mit Hornexkreszenzen> zu erblicken, 
Organe. wie sie sich bet verschiedenen Siiugetieren Hapalemur griseus 
Lemur catta, Galago garnetti und bei Monotremen) tinden sollen. Dagegen 
ist zu sagen, dass die Méglichkeit einer Homologisierung dieser mit .iorn- 
exkreszenzen* versehenen Bildungen der genannten Lemuriden mit Kastani: 
und Sporn der Equiden durch ihren Bau ohne weiteres abgelehnt werden 
muss. Die .~Hornexkreszenzen” sind nach den Untersuchungen von Sutten 
34) niimlich als Auflagerungen von eingetrocknetem Driisensekret auf dit 
Oberhaut anzusprechen. Diese Massen verdanken ihre Entstehung grossen 
Paketen von darunter gelegenen tubulésen Driisen. Wie solche Einrichtungen 
mit Epidermiswucherungen an driisenfreien Hautteilen etwas zu tun haben 
sollen. erscheint uns véllig dunkel; ganz abgesehen davon, dass Kastanice 
und Sporn der Equiden diesen Bildungen homolog sein sollen. Ebenso ist 
auch ein Vergleich mit Sporn- und Schenkeldriise der Monotremen ganz 
willkiirlich, deren langer Ausfiihrungsgang an die Innenfliche des Tarsus 
ausmiindet aut die Héihe des Os tarsi tibiale — an einer Hautstelle, die 
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durch einen untergelagerten accessorischen Knochen vorgewilbt wird und 
deshalb wohl einen stiirker verhornenden Epidermaliiberzug besitzt. Auf 
Vergleiche mit den ,Biirsten> der Artiedaktylen wollen wir hier nicht 
wieder eintreten. Doch soll der Gedanke nicht unwidersprochen bleiben. 
dass Kastanie und Sporn, gleichsam in Erinnerung an die friihere Funktion 
ihrer .Driisen>, im Geschlechtsleben eine gewisse Rolle spielen und deshalb 
noch heute inbezuy auf ihre Grisse Geschlechtsunterschiede zeigen kinnten 
Es soll mit Nachdruck daraut hingewiesen werden, dass das Geschlecht aut 
die Gréssenentwicklung unserer Organe gar keinen Einfluss hat. unsere 
Messungen und sonstigen Beobachtungen lassen uns dies bestreiten. Dammit 
ist diesen teilweise nur durch Vermutungen gestiitzten .Tatsachen>. der 
eale Boden entzogen, .Tatsachen*, welche fiir Keuchenius Motiv 
darstellen, .auch die Sporne und Kastanien des Pferdes von Driisen herzu- 
leiten analog mit den Schmicr- und ebenfalls sekundiren Geschlechtsdriisen.: 
Ehenso fallen alle Spekulationen dahin, die Keuchenius auf Vermeulens 
Funde vou Haaranlagen und Taledriisen in jungen Kastanien bezw. Spornen 
~ 420 u. 421) vriindet. Wir glauben bewiesen zu haben, dass die gesamte 
Reihe der ontogenetischen Tatsachen gerade das Gegenteil sagt, als dass .der 
Herleitung jener Bildungen von Driisenanhiufungen nichts im Wege~ stehe 

Die Fille von Polydaktylie mit Verdoppelung des Spornes, die 
Keuchenius anzieht. haben alle keine Beweiskraft; es sei hier lediglich 
aut die Untersuchungen von Boas 3) verwiesen 

sehen wir uns an der Haut der Gliedmafen der Saugetiere 
nach im Bau ahniichen Bildungen um, so finden wir nur im 
Bballen ein Organ, das inden Hauptmerkmalen gleich 
vebaut ist wie Kastanie und Sporn der Equiden. Der Ballen ist als 
Stossbrecher ein haarfreies Hautorgan, das ausser einem dureh 
Klastizitat ausgezeichneten Polster in der Subkutis durch enorme 
Wucherung der Epidermis und durch miehtiges Wachstum des 
Vapillarkérpers von Seiten des Corium sich auszeichnet. 

Die Ballen der Wirbeltiere sind nach Gegenbaur (11) 
lokale Modifikationen des Integumentes an den Gliedmafen, wo 
diese den Boden beriihren; sie bilden meist unter bedeutender 
Verdickung beider Schichten der Haut polsterartige Vorspriinge. 

Das deckt sich also dem Wesen nach vollkommen mit dem. 
was Wir von unseren Organen beschrieben haben. Und deutlich 
weisen die Entwicklungsvorginge aut nichts anders als eine ,,Ver- 
schwielung* der Haut hin. Der ganze Prozess der Epidermis- 
wucherung und der Bildung eines hohen Papillarkérpers ist prin- 
zipiell der gleiche, wie ihn z. B. Semon (31) bei der Entstehung 
des kongenitalen Klumpfusses des Menschen beschrieben hat. Auch 
die charakteristischen suprapapillaren Epidermissiulchen lassen 
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sich nur als mechanisch beanspruchter Apparat deuten: das sind 
erhalten gebliebene Druckbahnen. wie sie uns vom Zehenballen 
des Pferdes, besonders aber yon den stossbrechenden Teilen der 
Hufepidermis (an der Hufwand) her bekannt sind. Auf die Ballen- 
natur weist ferner das Verhalten der Subkutis hin. Beide Organe 
lassen wahrend ihrer Entwicklung eine mehr oder weniger charak- 
teristische Verdickung auch in der Unterhaut erkennen.  Aller- 
dings geht die Wucherung unter der Kastanie im Laufe der 
Ontogenie wohl grosstenteils wieder verloren. unter dem Sporne 
dagegen bleibt sie zeitlebens hochgradig ausgebildet, so dass sie 
ohne weiteres auf einen Vergleich mit dem Ballenkissen hinweist. 
selbst der mikroskopiseche Bau alunt den der Ballenunterlage ge- 
trenlich nach. 

Aut der anderen Seite ersieht man aus Gegenbaurs Er- 
lauternugen ohne weiteres. dass eventueller Driisengehalt in 
den Ballen gar nichts charakteristisches, nichts zum Wesen ge- 
horiges darstellt, wie man es hier und dort angegeben findet. 
Was sollten auch Driisen in solehen mechaniseh beanspruchten Puffer- 
apparaten zu tun haben? Wenn trotzdem bei vielen siuge- 
tierarten gerade in den Ballen Hautungen von Hautdriisen — von 
Kniueldriisen —— nachweisbar sind, so hat das einen anderen Grund, 
der anf biologischem Gebiete zu suchen sein diirfte. Es liegt 
uns daran, hier einmal zu konstatieren, dass Driisen im Sauge- 
tierballen eine sekundare Erseheinung darstellen, die 
dem Wesen des Stosspolsters oder der Reibeplatte an sich fremd 
sind. Das geht auch daraus hervor, dass Driisen bei einzelnen 
Tierarten im Ballen iiberhaupt fehien: so im Zehenballen der 
Artiodaktyvlen, bei Rind und Schwein: auch im Zehenballen eines 
Tapirs') mussten wir Driisen vermissen. Bei anderen Tieren 
erreichen sie einen missigen Grad der Ausbildung: so im Zehen- 
ballen der Verissodaktvlen, beim Pferde und Esel. Und bei wieder 
anderen sind die Driisen im Ballen zu miehtiger Entfaltung 
gelangt: so im Zehen- und Sohlenballen der Karnivoren. bei 
Hund und Katze: auch bei Rodentiern (M. Weber |[37|) und bei 
vielen anderen Gruppen (Klaatseh, 19) ist das der Fall. Ob- 
wolil diese Frage unseres Wissens nirgends speziell gepriift wurde, 
erscheint es uns zutreffend, dass dann Driisen im Ballen zugegen 
sind, wenn er als Tastballen ausgebildet ist. 


') Im Sohlenballen finden sich Driisen nur im proximalen Drittel. 
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Die Verteilung der Hautdriisen, und insbesondere hier der 
Kniueldriisen, tiber die gesamte Korperoberfliche des Einzel- 
individuums ist bekanntlich eine ungemein wechselnde. An ge- 
wissen Stellen sind Haufungen nachweisbar: andere zeichnen sich 
dureh Armut oder dureh vollstandigen Mangel an Driisen aus. 
Aber auch die einzelnen Tierarten lassen auffallende Unterschiede 
in der Massenausbildung und -verteilung der Driisen erkennen. so 
Wissen wir, im nur einige uns naheliegende Beispiele zu er- 
walinen, dass die Equiden im allgemeinen in der behaarten Haut 
eine grosse Menge gut ausgebildeter Schweissdriisen haben: 
ihnlich verhalten sich auch die Caviecornier (Rind und schat). 
Bei den Carnivoren (Hund und Katze) dagegen sind fast tm 
(resamtgebiet der behaarten Haut die Seliweissdriisen nur sparlich 
vertreten. vielfach sogar nur rudimentiir ausgebildet (Stoss. 53 
u. a.) Bei manchen Rodentieren sollen sie aut die Haut der 
Sohlentlichen beschrankt sein (M. Weber, 37). Diese wenigen 
Angaben weisen also auf die ausserordentliche Variabilitaét in der 
Verteilung der tubulésen Driisen auf die einzelnen Hautgebiete 
hin. Deshalb darf es nieht Wunder nehmen, wenn speziell in 
der Haut des Ballens ebenfalls grosse schwankungen in dieser 
Richtung gefunden werden kénnen. Es sei hier ganz davon ab- 
gesehen. dass der Ballen das eimemal ein reiner stossbrecher, 
das anderemal auch ein ‘Tastapparat sein kann. Vergleicht man die 
relative Machtigkeit des Auftretens von tubulésen Driisen in der 
behaarten Haut bei den ebengenannten Tieren, mit derjenigen 
im Ballen, so fallt sofort ein ganz bestimmtes Verhaltnis in die 
Augen: Sind auf der einen Seite viele Driisen ausgebildet. dann 
mangelts aut der anderen und umgekehrt. Die genannten Huf- 
tiere haben einen dichten Schweissdriisenbesatz in der behaarten 
Haut. im Ballen dagegen fehlen soleche Driisen. oder sie sind 
relativ nur spirlich ausgebildet. Bei den Carnivoren und Rodentieren 
dagegen ist die behaarte Haut nur schwach mit tubulésen Driisen 
besetzt oder sie fehlen im wesentlichen sogar ganz, im Ballen 
dagegen sind sie massenhaft vertreten. 

Die allgemeineWiirdigung dieser Tatsachen ergibt. dass Fragen 
biologischer Art hier wohl einzig als ausschlaggebend anerkannt 
werden diirten. Und so werden es neben der besonderen tunk- 
tionellen Spezialisierung ganz bestimmte Lebensverhiiltnisse sein. 
die in der Ballenhaut das einemal viele. das anderemal nur 
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wenige und im dritten Falle gar keine Kniueldriisen auftreten 
lassen. 

Somit darf das Fehlen von sSchweissdriisen in NKastanie und 
Sporn der Equiden, sowohl in der Anlage als auch im fertigen 
Zustande, nicht als ein belastendes Moment gegen deren Ballen- 
natur verwertet werden. Die wenigen Driisen. die an einer be- 
schrinkten Stelle im Zehenballen (am seg. Strahl) des Pferde- 
und Eselhufes auftreten, sprechen aus obigen Gesichtspunkten 
heraus durehanus nicht gegen die Verwandtschalt dieses Ballens mit 
sporn und Kastanie, die ihrer yoéllig entbehren. Es sei hier nu 
darauf hingewiesen, dass z. B. der Carpalballen der Katze 
ebentalls auftallend weniger Drtisen besitzt als Sohlen- und Zehen- 
ballen. Beim Hunde ist die Massenentwieklung dagegen in allen 
drei Ballengruppen etwa die gleiche. Kurz, der Driisengehalt der 
Ballen der Sauger schwankt ganz ausserordentlich und die evtl. 
darin nachzuweisenden Driisen stellen ein Spezitikum fiir den 
Ballen schlechthin nicht dar. 

ks spricht also weder vom morphologischen noeh vom ge- 
netischen Standpunkte aus ein zwingender Grund gegen die Aui- 
fassung. in Wastanie und Sporn rudimentire Ballen (Fusswurzel- 
und Sehlenballen) zu erblicken. Die Hauptsehwierigkeit, diese 
Theorie zu allgemeinerer Anerkennung zu bringen, liegt in der 
Tatsache begriindet. dass (obwohl die Sporne und auch die Tarsal- 
kastanie die stelle einnehmen, an der bei anderen Siugetieren 
der Sohlen- und der Tarsalballen gelegen sind) die vordere 
Kastanie nicht unbetrachtlich gegeniiber dem Carpus verschoben 
ist. Lydekker (22) hat als erster dieses Argument gegen 
die von Ewart (8) autgestellte Ballentheorie hervorgehoben und 
betont, dass dieses ebenso schwerwiegend gegen die Ballen wie 
gegen die Zehentheorie die Wagschale falle. In neuester 
Zeit hat das Keuehenius (1s) wieder hervorgehoben, der gegen 
Vermeulens (35) Unterstiitzung der Hint zeschen Ausfiihrungen 
(15 und 14) stellung nimmt. Betr. Hintzes Anschauungen sei 
auf unsere friihere Publikation verwiesen. Seine  ,Sprungtier- 
livpothese* hat bei Keuchenius  besonderen Widerspruch 
hervorgerufen: sie erscheint uns auch durehaus nicht zwingend 
und kann ganz ausseracht gelassen werden: jedoch soll die 
Begriindung seiner stellung gegen Hintzes Ballentheorie hier 
etwas genauer beleuchtet werden, da die Abhandlung yon 
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Keuchenius uns erst nach unserer ersten Publikation bekannt 
wurde. 

.Eine Verlegung einer Hautmodifikation im Sinne. wie 
Hintze solehes voraussetzt". ist fiir Keuchenius  ebenso 
schwierig anzunehmen, wie die Verlegung eines skeletteiles~. 
Diese Anschauung kounen wir durchaus nicht teilen, wir glauben 
vielmehr auf dem besten Wege dazu zu sein, eine tatsichliche 
sekundire Verlagerung der vorderen Kastanie, also nach unserer 
Meinung des ..Carpalballens’ beim Pferde nachweisen zu konnen. Wir 
haben in unserer Abhandlung davon gesprochen, dass phylogenetiseh 
init dem Verluste der Plantigradie bei den friihesten Vorfahren des 
recenten Vferdes es durechaus nicht zu einer sofortigen Ausser- 
funktionsetzung der Fubwurzelballen hat kommen miissen. Wir haben 
dem Gedanken Ausdruck verliehen, dass diese Ballen nach der 
antinglchnur geringgradigen Erhebung iiber den Erdboden vielleicht 
als starker vorspringende Hornzapten wie wir sie heute noch 
besonders bei unedlen Pferden zu beobachten Gelegenheit haben 
— eine nicht unwesentliche Funktion ausgeiibt, dass sie so ein 
Kinsinken in Sumpt wiirden erschwert haben kénnen. Eine Verschie- 
bungdieses Anhanges an derVorderfusswurzel in proximalerRichtung 
wire aber dann in der weiteren Stammesentwicklung leicht zu 
erkliven als veranlasst durch die zunehmende steilstellung im 
Carpus und die damit Hand in Hand gehende vermehrte Volar- 
texion in demselben Gelenke. solehe Anhinge einer dureh- 
greifender werdenden Beugung des Carpus linderlich gewesen 
sein miissen, sind sie. dem Druck ausweichend, in proximaler und 
medialer Riehtung verschoben worden. Vielleicht haben fiir die 
Verlagerung in medialer Riehtung auch die von Hintze ange- 
tiihrten Reduktionsvorginge an den Zehen bei den Vorfahren 
unseres heutigen Vferdes mitgewirkt. 

In dieser Ansieht, dass die etwas modifizierten Carpalballen 
in der phvlogenetischen Entwicklungsreihe eine Wanderung durch- 
gemacht haben moégen, scheinen uns unsere weiter fortgesetzten 
ontogenetischen Studien bestirken zu wollen. Wenn phylogenetisch 
eine Wanderung dieser Organe wirklich stattgefunden hat, dann 
sollte auch in der Ontogenie wenigstens eine Andeutung davon 
erhalten geblieben sein. In der Tat scheint sich das zu_be- 
statigen: An der Hand unserer Messungen lisst sich Schritt fiir 
Schritt eine proximal gerichtete Verschiebung der Anlage der 
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vorderen Kastanie am Antebrachium nachweisen. Die schematische 
Darstellung zeigt uns die Radiuslinge in natiirlicher Grésse, im 
fiinften Falle bei einer Verkleinerung auf vier Fiinftel derselben. 
Die Lage der Kastanie ist nach links, die drei Drittel des Radius 
sind nach rechts aufgezeichnet: die Embrvonengroéssen finden sich 
iiber den Strichen. 

Wir verhehlen uns nicht. dass unsere Reihe noeh etwas 
mager ist: die Beobachtungen miissen entschieden vermehrt 
werden: dennoch aber zeigen unsere fiinf Falle eine stetig zu- 
nehmende Entfernung der Kastanienplatte vom proximalen Carpus- 
rande. Beim Embrvo von 15.7 em Scheitel-steisslinge liegt die 
Kastanie in der Mitte des distalen Radiusdrittels. beim Neu- 
geborenen ist sie dagegen ca. zur Hilfte der eigenen Lange in 
das mittlere Radiusdrittel hinaufgewandert. Immerhin lisst sich 
kein Stadium finden, in dem die Anlage am Carpus selbst ge- 
legen ware. DBetretis der Deutung dieser Verschiebung sprechen 
wir uns noch vorsiechtig aus, wissen wir doch, dass andererseits 
auch im ausgebildeten Zustande die Lage der vorderen Kastanie 
eine nicht ganz konstante ist. Wir werden die Frage weiter im 
Auge behalten. 

Wir kommen zu dem Schlusse, auf Grund unserer mor- 


phologischen und ontogenetischen Untersuchungen 


die Kastanie und den Sporn der Equiden als Ballen- 
bildungen anzusehen. Die Kastanien sind als rudimen- 
tare Fusswurzelballen, die Sporne als rudimentare 
Sohlenballen autzufassen. Alle anderen Erklirungsversuche. 
die wir hente kennen, setzen sich iiber die Bedeutung von onto- 
genetischen Vorgingen fiir die Beurteilung von Orgaten einfach 
hinweg. 

Kine kurze Zusammenfassung des ontogenetischen Werde- 
ganges von Kastanie und Sporn findet sich S. 422 u. 423. 

Ziirich, Ende Mai 1914. 
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Erklarung der Abbildungen auf Tafel XVI und XVII. 


Die mikroskopischen Bilder sind nach 10 « dicken Schnitten mit Hilfe 


des Projektionsapparates vom Institutszeichner, Herrn E. Erne, ausgefiihrt 
worden, Fig. 1 nach mit Boraxkarmin, die anderen nach mit Hamalaun- 
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Eosin gefiirbten Priparaten. Fig. 4 ist mit Hilfe der Lupe und Fig. 7 ohne 

solche nach der Natur gezeichnet worden. 

Allgemeine Bezeichnungen: a Epidermis; b) Corium: ¢) Sub- 
kutis; d) Haare; e) Talgdriisen; f) Schweissdriisen; g) Haarbalgmuskeln; 
h Erhebungen des Papillarkérpers: i) konzentrisch um die Papillen ange- 
ordnetes ,suprapapillires* Epithel; k) suprapapilliire Epithelsiiulchen, bezw. 
-réhrehen; | interpapillires Epithel. 

Fig. 1. Schnitt durch den Sporn des erwachsenen Pterdes. ca. 11 fache Ver- 
grésserung. Zahlen wie bei Fig. 10 

Fig. 2. Liingsschnitt durch die Kastanie vorn rechts: Pferdeembryo 15,7 em 
Scheitel-Steisslinge. 96 fache Vergrésserung. 

Fig. 3. Liingssehnitt durch den Sporn vern rechts; Pferdeembryo 18,9 cm 
Scheitel-Steisslinge. 40 fache Vergrisserung. Die Spornanlage ist 
durch & ... X gekennzeichnet. 

Fig, 4. Zehe der rechten vorderen Gliedmale des Pferdeembryo 36.5 cm 
Scheitel-Steissliinge von der volaren Seite. Der Sporn sitzt inner- 
halb einer Hautzone. deren Haare nur teilweise pigmentiert und 
eben nur soweit sichtbar sind. 3fache Vergrisserung. 

Fig. 5. Liangssehnitt durch den Sporn vorn links: Pferdeembryo 36,5 em 
Scheitel-Steisslinge. 37.5 tache Vergrésserung. 

Fig. 6. Querschnitt durch die Kastanie vorn rechts: Eselfitus 48.5 em 
Scheitel-Steissliinge. 37,5 tache Vergrisserung. 

Fig. 7. Vordere rechte Gliedmafe des 66.5 cm langen Pferdefitus von der 
volaren-medialen Seite gesehen. Etwas verkleinert (ca. * 5). 

Fig. & Querschnitt durch die Kastanie vorn links: Pferdefitus 66.5 em 
Scheitel-Steisslimge. 37,5 tache Vergriésserung. 

a’ suprapapillire Epithelsiulchen: b’ seitlich vorstehende 
Erhebung des Corium, die die Epidermis am Anstieg zur Kastanie 
taltet. 

Fig. 9. Quersehnitt durch den Sporn hinten links: Pferdefitus 66.5 em 
Scheitel-Steissliinge. 37,5fache Vergrisserung. 

d Haarbalgtrichter des am weitesten vorgeschobenen Haares, 
in der Randzone des Integumentum commune mit verdickter 
Epidermis. 

Fig. 10. Liangsschnitt durch die Kastanie vorn links: neugeborenes Pferd, 
105 cm Scheitel-Steissliinge : aus der distalen Umrandung. 38,5fache 
Vergriésserung. 

1. Stratum basale und spinosum Stratum germinat. im 
weiteren Sinne); 2. Stratum granulosum: 3. Stratum lucidum ; 
4. Stratum corneum der Epidermis. 
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Archiv f. mikroskop. Anatomie Bd. 86, Abt. 1. 
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Uber Hautknochenbildung bei Teleostiern und bei 
Amia calva. 
Von 


Dr. Wilhelm Goetsch. 


Hierzu Tatel XVIII und XIX und 3 Texttiguren. 
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Einleitung und Literaturiibersicht. 

Die Frage nach der Entstehung der Fischschuppen hat seit 
langer Zeit die zoologische Forschung interessiert. Seit Agassiz 
in semem Werk Recherches sur les poissons fossils* 1845 zum 
ersten Male wissenschaftliche Untersuchungen iiber Bau und Ent- 
stelhung der Schuppen anstellte, haben sich viele Forscher mit 
dem Studium der Hautverknécherungen bei den Fischen befasst, 
wie Mandl (18539 und 1840), Peters (1841), Vogt (1842), 
Leydig (1851 und 1854), Reissner (1859), Johannes Miiller 
(1544), Williamson (1849 und 1851), Koelliker (185s), 
(regenbauer (1864), Baudelot (1873) u.a., um nur die Be- 
kanntesten anzufiihren, bis 0. Hertwig in seinen glanzenden 
Werken 1874 bis 1882 nach Zusammenfassung der bis dahin 
gefundenen Resultate und auf Grund seiner eigenen, vielseitigen 
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Untersuchungen an Vertretern fast simtlicher Fischtypen eine neue 
Grundlage schuf. Hertwig leitet die Fischschuppen ab von den 
Placoidorganen des Selachier. Diese Hautziiline bestehen aus einer 
oberen, von der Epidermis abstammenden, harten homogenen Kappe 
von Kalksubstanz (Schmelz), aus zellenlosem, von radiiten Kanalen 
durchzogenem Dentin und einer flachen, von gewohnlichem 
Knochengewebe gebildeten Basalplatte: das Dentin verdankt 
seine Entstehung einer Cutispapille. die sich nach oben in die 
Epidermis hinein vorwolbt, die Basaiplatte wird durchV erknocherung 
von Dindegewebslagen gebildet und durch sie die Befestigung im 
Integument herbeigefiihrt. In ahnlicher Weise wie die Placoidorgane 
untersuchte Hertwig auch die Schuppen von Ganoiden. ins- 
besondere von Lepidosteus und Polypterns, und wies auch daraut 
hin, dass der Ubergang der Ganoiden zu den Teleostiern durch 
die Amiaden vermittelt wiirde. Die typische Teleostierscluppe 
wurde zu seinen Untersuchungen nicht herangezogen, doch unter- 
suchte er in ihrer Hautbekleidung abweichende Formen genauecr 
und brachte sie mit den Selachiern in’ phylogenetischen Zu- 
sammenhang. .Viacoidschuppe der Selaciier, die Hautzihne der 
Siluriden, sowie dieHautstacheln der Acipenseriden sind homologe 
(Giebilde, und zwar lassen sich letztere von ersteren ableiten.~ 

seine Ansicht. die Schuppen von Ganoiden und Teleostiern, 
die Stacheln oder Ziihnchen aufweisen, seien durch Zusammen- 
wachsen von soviel VPlacoidorganen entstanden, als sie Spitzen 
zeigten. blieb nicht unwidersprochen: so trat ihm hierin Gegen- 
baur entgegen, der die Ansicht vertrat, die Einheit sei auch 
durch die Form der rhombischen Platten fortgesetzt. Dass durch 
ein derartiges Zusammentreten von vielen Anlagen manche Haut- 
stacheln ihren Ursprung nehmen, hat kiirzlich Hase bei seinen 
Untersuchungen tiber Cyelopterus gezeigt und hierin eine Be- 
stittigung der Hertwigschen Meinung gebracht. 

Auf der von Hertwig geschaffenen Grundlage wurde in der 
folgenden Zeit weiter gearbeitet: so schloss sich Hofer seinen 
Ausfiihrungen an, indem er Cycloid- und Ctenoidschuppen den 
Placoid- und Ganoidschuppen homolog setzte., und auch Klaatseh 
steht in seiner ersten Arbeit noch vollig auf Hertwigscher 
Grundlage, wenn er ihm auch in vielen Einzelheiten widersprach. 
Er fiihrte den Namen Skleroblasten fiir die die Hartsubstanz der 
Schuppe liefernden Zellen in die Literatur ein, und setzt .die 
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Teleostierschuppe der Placoilschuppe homodynam. Sie entspricht der 
Basalplatte und zwar dem oberflichlichen Teil derselben.~  Spiter 
kam Klaatseh auf Grund neuer Untersuchungen zu anderen 
Resultaten: er glaubt. dass die schuppenbildenden Zellen. .die 
skleroblasten* nicht der Cutis. sondern der Epidermis ihre Ent- 
stehung verdanken, Seit dieser Zeit ist die Frage nach der Herkunit 
der Skleroblasten der Nardinalpunkt bei den Untersuchungen iiber 
schuppenentwicklung, und es begann sofort eine heftige Polemik 
gegen Kiaatsel. in der Szily (1907) und Maurer (1895) fiir 
ein Uberwandern der Epidermiszellen und ihr Zusammentreten zum 
schuppenkeim, andere. wie Rabl (1894), Roese (1897) und 
Harrison (1895) aufs entschiedenste dagegen auftraten: .Die 
gewonnenen Resultate seien nur aut Grund von Beobachtungs- 
fehlern gewonnen: entweder dadureh, dass die Objekte beim 
schneiden sehrig getroffen seien, oder aber es hitten Ver- 
schiebungen von Zellen oder Unterbrechungen der Grenzschichit 
zwischen Epidermis und Cutis stattgefunden. Zwischen Ektoderm 
und Mesoderm bestiinden immer scharfe Grenzen.* 

Mit diesen Arbeiten, besonders denen von Klaatseh. werde 
ich mich im Laufe meiner Untersuchungen noch 6fter zu be- 
schiiftigen haben, desgl. mit den Autoren jiingsten Datums: 
Kasanzetf. der in einer vorliufigen Mitteilung bekannt gibt, dass 
bei Svngnathus acus die ersten Verknécherungen nicht von meso- 
dermalen Teilen der Haut, sondern von der Epidermis ihrer Ent- 
stehung nehmen: Grunelius, der bei Cyprinus die Schuppenent- 
wickling untersuchte und eine Beteiligung des Ectoderms nicht 
nachweisen konnte, und endlich Hase, der das Schuppenkleid der 
Teleostier einer Untersuchung unterzog und in einer zweiten 
Arbeit eine Art .Monographie des Hautpanzers von Cyclopterus 
lumpus” gibt. Letzterer hat auch einen guten geschichtlichen 
Uberblick. sowie eine ausgezeichnete Aufzihlung simtlicher hier 
in Betracht kommender Literatur zusammengestellt, sodass eine 
weitere Anfiihrung aller in dies Bereich tallender Arbeiten nicht 


gegeben werden soll. 

Eine vollstandige Klarung der Schuppenfrage ist bis jetzt 
noch nicht erreicht und wird sich auch erst dann erreichen lassen. 
wenn noch viele Einzeluntersuchungen iiber die Ontogenese der 
verschiedenartigen Hartgebilde geliefert worden sind. Besonders 


sind hier die atypischen Formen zu untersuchen, die verschieden- 
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artigen Hautverknécherungen, Stacheln und Schilder, wie sie bei 
vielen Arten vorkommen. Ich kann hierin der Ansicht, die Hase 
in den einleitenden Bemerkungen seiner Cyclopterusarbeit aus- 
spricht, nur beistimmen. Wenn erst noch eine Reihe derartiger 
Formen genau untersucht ist, wird die .Schuppenfrage™ zu einem 
befriedigenden Abschluss kommen kénnen. 

So soll anch in folgender Darstellung meiner Beobachtungen 
hauptsichlich Tatsachen material gebracht werden iiber die 
Entstehung der Hautverknécherungen bei einigen atypischen 
Formen: tiber die Schuppenentwicklung von Amia calva, einem 
.(ranoiden* mit Cyeloidschuppen, und iiber die Vorginge bei der 
Bildung der Hautschilder der Syngnathiden. Uber beide Formen 
ist bis jetzt in der Literatur nur wenig zu finden. was ihre Haut- 
bekleidung betrifft. Hofer erwaihnt zwar. dass er Amia unter- 
sucht habe, gibt aber keine genauen Resultate an: und_ iiber 
Syngnathus acus hat zwar Kasanzeff in seiner Mitteilung einige 
Angaben gemacht, die aber so unbefriedigend sind, dass eine 
erneute Untersuchung gerechttfertigt erschien. \erschiedene andere 
Fische wurden noch zur Untersuchung herangezogen. um fiir 
einige Fille eine Bestatigung triiherer Beobachtungen zu erhalten. 


A. Schilder der Syngnathiden. 
1. Material und Bearbeitung. 

Zu meinen Untersuchungen iiber die Vorginge bei der Ent- 
stehung der Hautschilder beniitzte ich Embryonen von Syngnathus 
und Nerophis. die mir von Herrn Professor GGoette in dankens- 
werter Weise zur Verfiigung gestellt waren: es waren dabei 
Teile desselben Materials, an dem Kasanzeffs. Zt. seine Unter- 
suchungen machte. Die meisten Priparate dagegen stellte ich 
her von Material. das ich mir bei meinem Aufenthalt in der 
zoologischen Station in Neapel selbst sammeln konnte: den Herren 
der Station, die mir hierbei behilflich waren, méchte ich an dieser 
Stelle meinen herzlichsten Dank aussprechen fiir ihre Unterstiitzung. 

Die Tiere waren meist mit Sublimat konserviert, dem etwas 
Kisessig beigefiigt wurde, doch wandte ich auch andere Kon- 
servierungsmittel an, wie Zenkersche und Flemmingsche Lésung. 
die beide gute Resultate lieferten: ferner erwies sich Picrinsiure 
als besonders giinstig fiir gewisse Untersuchungen. Das von Professor 
(;oette mir zur Verfiigung gestellte Material, tiber dessen Kon- 
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servierung mir nichts bekannt ist, war sehr stark gekriimmt 
und eingerollt: man konnte meist nur ein Kleines Stiickchen da- 
yon untersuchen, da die kleinsten, nur etwa zwirnsfadendicken 
Tierchen so um den Dottersack herumgewickelt sind, dass nur 
kleine Teilehen sich fiir Schnitte brauchbar erwiesen. Um derartige 
Autrollung zu vermeiden, wurden die von mir selbst gesammelten 
Tiere vor der Konservierung erst mit Kokain betiubt und gerade 
gerichtet, eine Methode, die meist den gewiinschten Erfolg hatte. 

Zum Firben beniitzte ich Borax-Carmin, Haematoxylin, Haemalaun u. a. 
der vebriiuchlichsten Farbstoffe: gute Bilder ergaben Doppelfiirbungen. yon 


denen 
Borax-Carmin + Bleu de Lyon 


Hiimalaun Orange G 

Hiimalaun Kosin 
mit besonderes gutem Erfolg angewandt wurden: vor allem erwies sich 
Schnittfirbung mit Hiimalaun +- Orange G als praktisch, da die ersten Ab- 
lagerungen von Hartsubstanz dann durch die gelbe Farbe deutlich hervor- 
traten. Eine Vorfiirbung der Tiere mit Bleu de Lyon war nétig, um die 
Objekte im Paraffin nicht zu verlieren und um die Orientierung zu erméglichen. 
CGieschnitten wurden die in Paraftin eingebetteten Stiicke mit einem Reichert - 
schen Microtom; die Schnittstirke betrug fast durchgiingig 6 «. Entkalkung 
erwies sich bei den Embryonen als unnétig: nur bei schon beinahe aus- 
yvewachsenen Tieren und Schnitten durch fertige Schilder wurde mit Chrom- 
siure oder einer Salpeterlisung entkalkt, die nach der Grisse der Tiere in 
verschiedener Starke angewandt wurde. 

Wie immer bei Schnitten durch Embryonen erwies sich der Dotter als 
stérung und zerriss leicht die ganzen Stiicke. Um dies zu vermeiden, nahm 
ich Teile des Tieres. die dotterfrei waren, also Teile hinter dem After. Das 
zwischen After und Riickentlosse liegende Stiick des Kérpers eignete sich 
tir die Untersuchung am meisten und wurde daher auch am_ hiutigsten 
beniitzt; es war nie so stark eingekriimmt und dotterfrei, auch erleichterte 
die Riickenflosse die Orientierung. Ausserdem reichen die Seitenschilder, 
von denen man die besten Langsschnitte machen kann, gerade bis hierher. 
Im Schwanzteil fehlen sie, sodass ein Schnitt durch den Rumpf eines erwachsenen 
Tieres siebeneckig, durch die Schwanzregion dagegen fiinfeckig erscheint. 

Die kleinsten Embryonen, die von mir untersucht wurden, 
hatten eine Grésse von 5—6mm bei Syngnathus und von 4mm 
bei Nerophis. Doch ist damit keineswegs gesagt, dass die 
Schuppenanlagen bei den kleinsten Tieren auch die geringste 
Entwicklung zeigten: ich fand im Gegenteil, dass die Grésse 
hierfiir nur in geringem Mabe einen Fingerzeig bot. bei kleineren 
Exemplaren war die Anlage haufig schon fortgeschrittener als 
bei grésseren, auch wenn derselbe Koérperteil zur Untersuchung 


vorlag: das Ergebnis war also ihnlich, wie es Hase bei seinen 
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Untersuchungen iber Cyclopterus beschrieben hat. Dagegen waren 
bei gleichalten Tieren die Sechuppen auch gleich weit entwickelt: 
die Jungen aus der Bruttasche ein und desselben Méannehens 
zeigten fast durchgangig dasselbe Stadium, auch wenn sie in der 
Grdésse Differenzen bis zu mehreren mm aufzuweisen hatten. 
Beilautig méchte ich noch erwahnen, dass die Svngnathiden durch 
ihre so friihe, schon bei Embryonen yon 6 und 4mm Grdésse 
einsetzende Schuppenentwicklung hierin den Selachiern naher zu 
stellen sind. als den Teleostiern. Bei den typischen Teleostiern 
beginnt die Entwicklung der Schuppen erst bei Tieren, die den 
Dottersack bereits vollstindig verloren haben. bei den Selachiern 
dagegen finden sich schon viel friiher fertig ausgebildete Haut- 
zihne. Am Sehlusse der Arbeit habe ich eine kleine Tabelle 
zusammengestellt iiber einsetzende Schuppenentwicklung. aus der 
man Beispiele hie:fiir entnehmen kann. 

Am einzelnen Tier sind die Ausbildungen der Schilder 
meist auf gleicher Stufe der Entwicklung: nach dem Kopf zn 
ptlegt allerdings die Ausbildung etwas weiter zu sein. doch hindert 
wiederum der grosse Dottersack in der vorderen Region das 
Wachstum, sodass meist nur minimale Grossenuntersehiede an- 
zutretten sind. Diese ‘latsache erschwert natiirlich die Unter- 
suchung etwas. da man hierdurch gezwungen ist. viel mehr Material 
zu selineiden. als bei anderen Formen, bei denen man auf einem 
lier verschiedene Entwicklungsstadien antreffen kann. Nimmt 
man noch hinzu, dass. wie oben erwalint. die Embrvonen aus der 
Bruttasehe ein und desselben Mannehens die gleiche Aushildung 
der Schuppen zeigen. so wird man leicht einsehen. dass man 
viele Bilder der gleichen Entwicklungsstufe finden. dagegen nur 
schwer eine vollstandige Reihe aufstellen kann. Es ist mir daher 
auch leider nicht gelungen, alle Stadien bei derselben Art an- 
zutretfen: dagegen war ich in der Lage, das Fehlende der einen 
Art bei der andern in schonster Vollendung zu finden, sodass 
doch eine beinahe liickenlose Reihe von Sclnittserien vorliegt, 
und ich bei der Beschreibung der einen Art auf die andere hin- 
weisen kann, soweit Liicken im Entwicklungsgang auftreten. 
Wenn ich trotz beinahe parallelen Verlaufs der Schilderentstehung 
jede Art einzeln beschreibe, so liegt das daran, dass eine gleich- 
zeitige Beschreibung mit ihren immerwihrenden Vergleichen, resp. 
Feststellungen der Unterschiede, die natiirlich trotzdem vorhanden 
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sind. die Darstellung nicht so iibersichtlich machen wiirde. Es 
folgt daher erst eine Ubersicht iiber Syngnathus. dann iiber 
Nerophis., von dem mir lange nicht so viel Material zur Verfiigung 
stand. sodass ich hieriiber mehr erginzend berichten werde. 


2. Entwicklung der Schilder bei Syngnathus acus. 


Bei den Embryonen von Syngnathus besteht die Epidermis 
aus 2 Lagen von Zellen. die eine lingliche oder ovale Form haben 
und ziemlich regellos nebeneinander liegen, im allgemeinen der 


Lingsrichtung des Tieres folgend (Fig. la). Gegen das Binde- P 
: gewebe ist die Epidermis abgeschlossen durch eine Basalmembran. 
; unter der eine mehr oder weniger deutlieh wahrzunehmende 
Klare. beinahe zellfreie Sehicht. von Kasanzeff nach Klaatsch 
# .Grenzzone™ genannt, ein Gebilde. dem ich indessen nicht eine 
f so grosse Ausbreitung und Bedeutung einréumen méchte, wie es 


kKasanzeff tut. Es ist diese .Grenzzone* der oberste Teil der 
Cutis. der. nach oben durch die Basalmembran von der Epidermis 
geschieden, nach unten dagegen allmahlich ins Bindegewebe tiber- 
geliend. bald mehr, bald weniger sichtbar ist oder ganz fehlt ; 


. in diesem Falle treten die Zellen des Bindegewebes direkt an | 
die Basalmembran heran. Diese grosse Unregelmissigkeit lisst 

é auch auf keine besondere Wichtigkeit schliessen, mehr noch die 

‘ von mir gemachte Beobachtung, dass die Konservierung auf die 


sichtbarkeit dieser Schicht einen Einfluss hat. Sie fehlt namlich 
oder ist nur sehr wenig zu sehen bei Tieren, die mit Picrin- 
siure abgetotet sind. findet sich dagegen fast stets. wenn mit 
sublimatgemischen konserviert worden war: dies wird wohl auch 
bei dem Material der Fall gewesen sein, das Kasanzeff zu seinen 
Untersuchungen beniitzte. Wie erwahnt, hatte ich Reste von 
diesem Material zur Vertiigung und fand auch hier stets eine 
.Grenzzone” in grosser Ausdehnung. Solehe durch Abhebung 
oder (uellung entstandene helle Streifen kamen auch bei spiteren 
F Stadien hautig vor. Ich werde weiter unten noch einmal hierauf 
zu sprechen kommen. 

Unter der oben erwahnten deutlichen Grenze der Epidermis. 
der Basalmembran. sowie der ,Grenzzone* beginnt das eigentliche 
Lindegewebe, eine wenig ausgebreitete Schicht indifferenter Zellen. 
noch ohne Fibrillenbildung: am oberen Rande nach der Epidermis 
zu hingegen treten bei Beginn der Schuppenentwicklung eine Keihe 
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Cutiszellen besonders hervor, dieselben, die Kasanzetf beschrieb. 
ohne ihre spitere Bedeutung zu erkennen. Sie sind rundlich 
oder auch cubisch geformt und besonders deutlich zu erkennen 
unterhalb der Veranderungen, die in der Epidermis auftreten 
und den Beginn der Sehilderentwicklung darstellen. Die Zellen 
der unteren Epidermisschicht nimlich werden an den Stellen, an 
denen spiter die Schilder liegen, zuniichst grésser und gehen 
von kinglicher Form in eine rundliche iiber: dann nehmen sie 
eine mehr spindelférmige Gestalt an, die senkreeht zur Liings- 


richtung des Tieres steht. sodass durch diese ihre Lage der 


untere Teil der Epidermis nach innen eine Vorbuechtung von 
linglich halbrunder Form erleidet. Diese kommt dadureh zu 
stande. dass in der Mitte gréssere Zellen stehen als an den 
Rindern, wo sie unmerklich in die gewolnlichen unteren Epidermis- 
zellen iibergehen (Fig. 1). Im weiteren Verlauf der Entwicklung 
entsteht durch Auseinanderweichen der beiden Epidermissehichten 
aun dieser Stelle ein feiner Spalt. der sich nach und nach ver- 
grossert und sechiiesslich ein linsenformiges Gebilde der unteren 
schicht abschniirt (Fig. 2). An den Rindern bleibt dies Gebilde 
mit der Epidermis noch verwachsen, bildet also noch vollstandig 
einen Teil von ihr, wie sich sowohl auf Liings- wie Quersehnitten 
gut erkennen Lisst. Spater wird die Verbindung immer diinner 
und ist dann hiaiufig nur mit stérkeren Systemen gerade noch 
zu erkennen. 

Der dureh den Spalt abgetrennte Zellkomplex wird nun 
nach und nach groésser und verindert auch etwas seine Gestalt: 
er wird gestreckter. seine Zellen teilen sich. so dass sie kleiner 
werden und nun auch in mehr als einer Schicht sich vortinden. 
An seinem hochsten Punkt finden wir manchmal eine kleine Er- 
hebung, hervorgerufen durch helle Vacnolen der Zellen. die auch 
Kasanzeff fand. 

Es kommt nunmehr zur Ablésung des Komplexes., die damit 
beginnt. dass am vorderen Ende, also dem nach dem Kopt des 
Tieres zu gewandten Teil, die Verbindung mit der Epidermis 
aufgegeben wird, wahrend am entgegengesetzten Ende der Zu- 
sammenhang bestehen bleibt und sich sogar noch etwas verstirkt. 
Der Komplex beginnt sich nun hinabzuschieben, dein Bindegewebe 
entgegen, wie Fig. 5 deutlich zeigt. Wir sehen auf diesem Bilde 
ferner. wie die oben erwahnte obere Zellreihe der Cutis mit der 
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Spitze des Komplexes in Verbindung tritt; ihre Zellen beginnen 
4 sich in die entstehende Offmung der Epidermis hineinzuschieben. 
. Den weiteren Verlauf der Entwicklung suchte ich bei 
Svyngnathus vergeblich zu ermitteln. Es trat hier, wie oben 
erwihnt, storend zu Tage, dass ich wohl Embryonen verschiedenster 
(irdsse, aber aus der Bruttasche nur weniger Minnechen zur 
i Verfiigung hatte. Es fehiten daher Uberginge zwischen dem 
5 beschriebenen Zustand und dem folgenden fast ganz: die Embryonen 


i des einen Mannehens zeigten alle den Komplex noch beinahe 
ganz in der Epidermis steckend ohne eingewachsenes Bindege webe. 
§ die der anderen die ganz abgelésten und vom Bindegewebe iiber- 
wachsenen Teile. Meine folgenden Angaben beruhen daher haupt- 


sichlich auf Analogieschliissen aus Beobachtungen an Nerophis, 
wo ich gerade die mir fehlenden Ubergange gut finden und 
zeichnen konnte. 
Der aus der Epidermis stammende Teil der Hautschilder- 
anlage von Svngnathus wiichst bei fortschreitender Entwickelung 
immer tiefer ins Bindegewebe hinein. wahrend die rundlich bis 
cubisch geformten Zellen der oberen Cutis weiter vordringen und 
den Komplex nach und nach yollig ablésen: ein Zusammenhang | 
mit der Epidermis bleibt aber doch noch einige Zeit zu erkennen. 
und es sind noch Kleine Zusammenhangsstreifen oder wenigstens 
F abwandernde Zellen zu konstatieren bei Embryonen bis zu 14 mm 
Linge. Einen derartigen Fall stellt Fig. 4 dar: leider hatte 
sich hier, wie bei den meisten Schnitten durch Embryonen dieser 
(irdsse. die Epidermis von der Cutis durch eine Spaite abgetrennt 
ivergl Fig. 5 oben und 6): wie oben erwahnt schreibe ich dies 
der Konservierung zu. Gerade durch diese Ablésung aber sind 
die abwandernden Zellen deutlich zu erkennen, da sie in den 
entstehenden leeren Raum hineinragen und da man auf der 
Oberseite ihre feste Verbindung mit der Epidermis gut erkennen 
kann, sowie auch die Stelle, an der sie in das Corium eintreten. 
Manchmal sind auch einzelne Zellen eines abwandernden 
Haufens getrennt worden, wodurch noch deutlicher zum Ausdruck 
kommt, dass hier ein Heriiberwachsen vorliegt. Uber derartigen 
Abwirtswucherungen ist die Epidermis haufig verdickt: wir finden 
sie dann nicht wie sonst in zwei Lagen angeordnet. sondern 
die hier groésser und blasig aussehenden Zellen liegen in mehreren 
iibereinander und sind nach aussen zu Haufen und Er- 
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hohungen zusammen getreten: bei Alteren Stadien verschwinden 
sie wieder, waren also wohl Material. das aufgebraucht wurde. 

Im weiteren Verlauf der Entwicklung beginnt zwischen den 
beiden Teilen der Schildanlage, deren unterer, von der Epidermis 
stammende Teil nunmehr jede Verbindung mit seiner ihn liefernden 
Schicht aufgegeben hat, die erste Hartsubstanz aufzutreten, und 
zwar gehen die Ablagerungen von den aus der Cutis 
stammenden Zellen aus. Diese Zellen sind bei Svngnathus 
nicht so deutlich ditterenziert wie bet Nerophis. Sie werden 
nicht so anusgesprochen spindelférmig und stellen sich auch nicht 
so senkrecht. sondern liegen mehr flach der von ihnen aus- 
geschiedenen Hartsubstanz an (Pig. 5). Der abgetrennte Epdermis- 
komplex ist dureh einen freien Spalt von den Ablagerungen 
getrennt, er nimmt also nicht an der Abscheidung teil, die somit 
lediglich ein Produkt der Cutiszellen darstellt. Die Grenzen 
zwischen den beiden Schichten der Anlage sind iibrigens hauti¢ 
nur sehwer zu sehen: ohne ein genaueres Studium der vorher- 
gehenden Zustinde. die besonders Nerophis zeigt. kénnte man 
selr leicht zu der auch von Kasanzeff angenommenen Meinung 
kommen. man hatte einen zusammenhingenden, mit einer Spalte 
versehenen Zellkomplex vor sich und nicht zwei ganzlich ver- 
schieden entstehende Sehichten. 

Beide Teile beginnen sich nunmelhr in die Lange zu ziehen. 
Der abgetrennte Epidermiskomplex wird hierdureh, da er ja kein 
neues Material mehr empfangt. diinner (Fig. 6), sodass sich seine 
Zellen schliesslich zu einer Reihe auseinanderziehen und durel: 
diese neue Lagebeziehung auch ein epithelartiges Aussehen er- 
halten: sie werden erst rundlich und zeigen sich schliesslich aut 
den Schnitten nur noch als eine diinne Schicht viereckig- oder 
linglich-rechteckiger Zellen, die den Knochenplatten eng anliegen 
(Fig. 7—9). Sie werden dann nach und nach immer kleiner und 
verschwinden schiliesslich véllig. ohne dass ich von ilnen eine 
Abscheidung von Hartsubstanz konstatieren konnte. 

In einigen Fallen war allerdings manchmal ein feiner Strich 
aut der Obertliche des Epidermiskomplexes zu sehen: doch konnte 
ich diese Bildung niemals mit Sicherheit als Schmelz oder Schmelz- 
oberhautchen identifizieren. 

Die mesodermalen Zellen fahren nun fort, an ihrem unteren 
Teil die Hartsubstanz in diinnen Lagen abzusondern. sodass man 
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auf Schnitten eine Reihe paralleler Streifen sehen kann (Fig. 7) 
In der Mitte wird der Verlauf dieser parallelen streifen etwas 
gestort. wie auch Kasanzetf beobachtete. Die Schichten erscheinen 
namlich hier etwas vorgebuchtet und setzen sich auch in den Zapten 
fort. der jetzt in dichten Zellanhaiufung seine Entstehung 
nhimmt. auch eine Beobachtung, die bei Nerophis deutlicher zu selien 
ist als bei Svngnathus. Wie im Mittelpunkt. ist auch an den 
Enden der Plittehen reichliches Zellmaterial zu beobachten. das 
die Platte dureh neue Abscheidungen rasch wachsen liisst, rascher, 
als das Waechstum des Tieres vor sich geht, so dass sich die 
iibereinander schieben miissen. Wie schon Kasanzett 
heschreibt. schieben sich nun nicht die vorderen Platten mit 
Endteil iiber den Anfang der niachsten. sondern in einer 
den iibrigen Fischen ganz entgegengesetzten Weise die hinteren 
iiber die vorderen, wie es Fig. 9 zeigt. 

~o kompliziert die Vorginge bei der Genese der primaren. 
unteren Schicht der Hautschilder von Syngnathus waren. so ein- 
fach gestaltet sich ihre Weiterentwicklung. Es treten neben dem 
ersten mittleren Zapten oder Kamm, wie man ihn bei seinem 
Dreiterwerden besser bezeichnen muss. an den Seiten weitere 
Erhebungen auf in der erwahnten Weise (Fig. 9 rechts). ausserdem 
aber entwickeln sich auch sonst noch iiberall im Bindegewebe. 
besonders hintig dicht unter der Epidermis, zwischen Anhiufungen 
neuer Bindegewebszellen neue Verknécherungen. Sie haben meist 
die Form diinner Balkehen, die nach und nach grésser werden 
und dann unter Aussendungen von Fortsitzen mit den zuerst 
gebildeten Teilen in Verbindung treten (Fig. %). Sie lassen mit 
Zellen erfiillte Hohlraume zwischen sich. nehmen ebenso wie 
die untere Platte an Grosse zu und stellen allmahlich die fertigen 
Hautschilder her, iiber deren Form und Zusammensetzung noch 
einige Worte zu sagen sind: zunichst méchte ich jedoch tiber die 
heobachtungen berichten, die ich an Nerophis ophidion zur Er- 
ginzung der bei Syngnathus fehlenden Stadien machte. 


3. Entwicklung der Schilder bei Nerophis ophidion. 


Die ersten Anzeichen beginnender Schuppenentwicklung 
tinden wir bei Nerophis an Embryonen von etwa 4 mm Lange. 
Die Epidermis dieser Embryonen ist verhaltnismassig diinner als 
bei denen von Syngnathus. Sie besteht aus 1—2 Reihen lang- 
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gezogener Zellen. Die dem Mesoderm zugewandten Zellen werden 
an der Stelle der kiinftigen Schilder. also stets in der Mitte 
eines Muskelsegments. groésser: sie gehen aus der linglich ge- 
streckten Form zunichst in eine runde, dann mehr elliptische 
ber und stellen sich dann senkreeht. Sie bilden auf diese Weise 
eine Vorwélbung gegen das Mesoderm., wihrend die dubere 
Schicht der Epidermis zuniichst in gerader Linie verlauft und 
erst nach und nach eine Wélbung nach aussen bekommt. Ie 
beiden Schichten weichen dann etwas auseinander und lassen 
zwischen sich in der Mitte einen feinen Spalt entstehen. der nach und 
nach grésser wird, sich nach den Seiten zu verlingert und schiliess- 
lich ein linsenfOrmiges Gebilde absehniirt. das aber an den Randern 
eine Verbindung mit der Epidermis besitzt. Ein heller streiten. 
die bei Svngnathus erwahnte .Grenzzone*. trennt auch hier bei 
den ersten Entwicklungsstadien in derselben Weise die Epidermis 
vom Bindegewebe, in dem wir ebenso wie bei Svngnathus eime 
Reihe von Zellen an der dem hellen Streifen der .Grenzzone” 
zugewandten Teil finden. Diese Zellen unterseheiden sich aneh 
bei Nerophis deutlich durch ihre rundliche bis cubisehe Form 
von den andern Mesodermzellen. Der durch den Spalt abge- 
trennte Teil der Epidermis erleidet nun einige Veranderungen : 
er wird grésser, die Zellen teilen sich, sodass wir jetzt nicht 
mehr die regelmassige. elliptische Form der Zellen antretten. 
sondern einen mehrsehichtigen Komplex unregelmiissig gebaute: 
Zellen, die nur an den Stellen. an denen eine Verbindung mit 
der Epidermis besteht. ihre frithere Gestalt erkennen lassen. 
Die Verbindung mit der Epidermis beginnt sich nun zu lésen 
und zwar tritt diese Abtrennung auf der vorderen Seite zuerst 
ein, wihrend hinten langere Zeit ein Zusammenhang bestelt. 
der noch Verstirkung und Verbreiterung gewinnen kann (Fig. 10). 
Der Zelikomplex beginnt nun zu wachsen und sehiebt sich nach 
unten und hinten gegen das Mesoderm zu yor. Dureh sein ver- 
grossertes Wachstum wird auch die obere Reihe der Epidermis 
mit in die Héhe gehoben, sodass sich zuerst eine kuppelartige 
Erhohung bildet. die spiter noch nach hinten zu versehoben 
wird und dann bilder zeigt. wie in Fig. 10 und 1] zu sehen sind. 

Mit der Spitze des in das Mesoderm vorwachsenden epider- 
moidalen Zelikomplexes tritt die Reihe der obenerwalnten rundlich 
oder cubisch geformten Zellen in Verbindung. Die Mesodeim- 
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zellen beginnen nun in den entstandenen Spalt einzuwachsen: in 
den Schnitten der Fig. 10 und 11 sehen wir deutlich Stadien 
der fortschreitenden Einwachsungen, vom Einwandern der Zellen 
an (Fig. 10 links) sehen wir ihr weiteres Vordringen (Fig. 10 rechts) 
und Umwachsen des Zellkomplexes (Fig. 11). der hierdurch beinahe 
volistindig von der Epidermis losgelést wird : nur ein ganz schmaler 
Streifen bleibt noch lingere Zeit bestehen und lisst Material in 
den Zellkomplex einwandern, der jetzt seine groésste Ausdehnung 
erreicht hat und hiutig auch nach hinten zu noch eine kleine 
Spitze vorwachsen liisst (Fig. 11 links). 

Die eingewanderten Bindegewebszellen beginnen darauf ihre 
Form zu verindern: sie werden linglich. spindelformig und stellen 
sich senkrecht zur Obertliche des Zellkomplexes. der jetzt auch 
gewohnlich die letzte Verbindung mit der Epidermis verliert: 
doch ist eine solche in vielen Fallen noch zu erkennen. auch 
dann noch. wenn schon Hartsubstanz abgelagert wird. wie es 
jetzt von den eingewanderten Mesodermzellen geschieht (Fig. 11). 
Am basalen Teil der spindelformigen eingewanderten Mesoderm- 
zellen, also zwischen dem epidermoidalen und mesodermalen Teil 
der Schuppenanlage, bemerken wir das Auftreten einer ganz 
diinnen Platte von Hartsubstanz: sie liegt den spindelférmigen 
Zellen eng an, und ist meist durch einen kleinen Zwischenraum 
von dem Epidermiskomplex getrennt, sodass seine Herkuntt aus 
Mesoderm nicht zweifelhaft sein kann (Fig. 11 reehts). Ein 
noch besserer Beweis hierfiir ist ein gleichzeitig in Verbindung 
mit der Hartsubstanz gebildeter Zapfen, der inmitten der Mesoderm- 
zellen seine Entstehung nimmt. die ihn ganz einhiillen und an 
seiner Bildungsstelle, dem hédchsten Punkt der ganzen Anlage. 
nicht so deutlich die Spindelform zeigen (Fig. 12). 

Nach dem Auftreten von Hartsubstanz beginnt der epider- 
moidale Teil der Anlage an Grdsse abzunehmen; seine spitere 
Entwicklung, sowie die weitere Fortbildung der Schilder wird 
wohl ahnlich sein, wie bei Syngnathus. Untersuchungen konnte 
ich leider nicht dariiber machen, da ich kein Material mehr 
bekommen konnte. 


4. Die fertigen Schilder der Syngnathiden. 
Die dussere Form der Syngnathidenschilder hat Schaeft 
in seiner Arbeit tiber das Integument der Lophobranchier aus- 
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fiihrlich besprochen: er hat die einzelnen Arten der Riicken-. 
Seiten- und Bauchschilder genau beschrieben. sowie die ver- 
schiedenen Abanderungen, die eine Befestigung mit einander. 
eine Bildung der Bruttasche ete. herbeifiihren. Ich konnte seine 
Beobachtungen nur bestitigen: und um eine Wiederholung zu 
vermeiden, werde ich nur tiber die Grundform der Hautschilder 
einige Worte sagen, ohne auf die speziellen Anpassungen naher 
einzugehen. Bei jiingeren Tieren ist die Form der Schilder 
langlich oval, auf threm langsten Lurehmesser, der mit der 
Lingsrichtung des Tieres zusammenfallt, ist stets ein hiel vor- 
handen, von dessen Mittelpunkt nach jeder Seite hin je eine 
Rippe ausgeht. Diese zwei sich kreuzenden Kamme sind die 
auf der Oberseite der Schilder zuerst auftretenden Erhebungen. 
die sich im Ansehluss an den zuerst entstehenden Zapfen im 
Zentrum der Platte entwickeln. Der Zapfen. der trotzdem die 
sich kreuzenden Leisten tiberragt und einige Zeit sogar die 
Epidermis durchbricht. wird spiter wieder reduziert und ist aut 
fertigen Schildern nicht mebr 
anzutretten. Neben dem 
ersten entwickeln sich 
dann noch eine ganze Reihe 
weiterer paralleler Rippen. die 
auch durch Quertortsatze mit 
einander in Verbindung treten 
konnen und von den fertigen 
Schildern ein Bild liefern. 
wie es Texttig. | zeigt. Wir 
sehen hier ausserdem am 
unteren Ende noeh eine Rille. 
die mit entsprechenden Zapfen 
der anliegenden Schilder eine 
festere Verbindung des Haut- 
panzers herstellt. 
Ihrer Zusammen- 

setzung nach bestehen die 


Syngnathidenschilder aus 
Knochengewebe. Wie schon 
Texttig. 1. bei der Entstehung be- 


Syngnathus acus. Hautschild. schrieben ist. treten zu 
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den zuerst gebildeten unteren Plittchen weitere Verknéche- 
rungen hinzu, die mit den ersten verschmelzen. aber iiberall 
Hohlriume zuriicklassen, in denen Zellen und Zelikomplexe 
zuriickbleiben, so dass die fertigen Hautschilder ganzlich von 
zellerfiiliten Hohlraumen durehsetzt sind (lig. 14). Der basalen, 
zuerst entstandenen Platte bleibt manehmal noch eine gewisse 
Selbstindigkeit vorbehalten. so dass sie bei halberwachsenen 
lieren, wie es Kasanzeff beschreibt. als besonderer Be- 
standteil erscheinen und sich auch auf Sehnitten von den oberen 
Teilen abspalten konnen (Fig. 13). Doch besteht sie aus dem- 
selben Material. wie die iibrigen, spiter entstehenden Teile: sie 
unterscheidet sich weder im Aussehen von ilnen, noch im 
chemischen Verhalten: in gleicher Weise wie die sekundar ge- 
bildeten Verknéchernungen wird sie dureh Himatoxvline nur sehr 
schwach, dureh Plasmafarbstotfe, besonders Orange G und Eosin 
sehr stark tingiert. Rei Alteren Schildern bildet sie dann einen 
untrennbaren Teil der Gesamtplatte und ist fest mit den tibrigen 
Teilen verbunden, sodass auch eine Grenze zwischen ilnen nicht 
mehr zu sehen ist (Fig. 14). 

Die Schiider der Svngnathiden sind demnach Platten aus 
richtigem Knochengewebe: Differenzierungen, wie man sie dem 
Dentin. Hyalodentin u. a.m. an die Seite stellen konnte, fellen 


vollig. Auch eine Schmelzabsonderung konnte ich nicht mehr 


nachweisen (wie aus der Entwicklungsgeschichte hervorgeht). 
trotzdem die Epidermis in so grossem Mafe bei der Ontogenese 
der Schilder Verdinderungen unterworten ist. 

Die Befestigung der Schilder in der Cutis geschieht dureh 
Lindegewebsfasern, die sich in die Hohlungen hinein fortsetzen 
und so an die Befestigung der Basalplatten im Integument er- 
innern. Neben dieser Anheftung kommt noch eine zweite Art 
der befestigung vor, die zur Verbindung der Schilder unter- 
einander dient. Schaeff beschreibt diese elastischen. binde- 
gewebigen Binder genauer und setzt sie den Zwischenschuppen- 
bandern der Siluroiden gleich. 


5. Zusammenfassung. 


Ich muss hier noch einmal auf die Kasanzeffschen Be- 
obachtungen zuriickkommen. Nach seinen Angaben teilt sich der 
von der Epidermis abgetrennte Komplex der Flaiche nach und in 
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dem entstehenden Spalt tritt die erste Hartsubstanz auf. Da 
Kasanzetf nicht die Uberginge beobachtete. wie ich sie bei 
Nerophis fand. ist ihm entgangen, wie die urspriinglich unter 
dem Epidermiskomplex liegenden Zellen allmahlich sich iiber 
ihn legen und von ihnen aus, also aus mesodermalen Elementen 
die Hautschilder entstehen. Nach seinen Angaben hatten wir es 
bei Syngnathus mit einer ganzlich abweichenden Art der Ent- 
wicklung zu tun gehabt. ohne auch nur im geringsten an andere 
Entstehungsformen ankniipfen zu kénnen. 

Kin Vergleich mit anderen Schuppenbildungen kann aller- 
dings auch bei meinen Beobachtungen nicht so ohne weiteres 
gezogen werden, da die Vorgiinge. die zur Entstehung der 
Syngnathidenschilder fiibren, besonders in ihrem Anfangsstadium 
viele Besonderheiten aufzuweisen haben. Die Epidermis ist in 
weitem MaBe Veranderungen unterworten, in einem Unifange, 
wie es sonst nur bei Selachiern vorkommt. Und an ahnliche 
Dildungen. wie sie die Placoidorgane darstellen, lassen sich auch 
die Syngnathidenschilder am ehesten anschliessen: besonders aut 
Bildern, wie sie in Fig. 10 gezeigt sind, kann man eine Ahn- 
lichkeit nicht verkennen. Wir sehen hier eine allerdings modi- 
fizierte Papille in der Art. wie sie bei Hautzahnbildungen vor- 
kommt. Eine direkte Ableitung von ihr ist natiirlich nicht 
méglich, da besonders bei der Entstehung grosse Verschieden- 
heiten vorkommen. Zunachst sind es nicht Elemente des Binde- 
gewebes, die durch ihr Wachstum die Epidermis in die Hohe 
heben und in ihr eine Vertiefung herstellen, sondern im Gegen- 
teil, die Epidermis lisst durch die beschriebenen Vorginge in 
sich einen Spalt entstehen, in den dann die Bindegewebszellen 
hineinwachsen. Doch darf auf eine derartige zeitliche Ver- 
schiebung meiner Meinung nach kein zu grosses Gewicht gelegt 
werden, da derartige Falle haufig genug vorkommen (z. b. bei 
der Haarbildung etc.). Es lisst sich ja auch bei der Papillen- 
bildung der Selachierzilne nur schwer sagen, ob die Cutis ein 
Zuriicktreten der Epidermis veranlasst oder umgekehrt das Zuriick- 
treten der Epidermis ein Heraufwachsen der Cutis. 

Zu einer direkten Beteiligung der Epidermis am Aufbau 
der Schilder kommt es allerdings nicht mehr, es kann sich also 
bei den Vorgingen nur mehr um eine ontogenetische Wieder- 
holung friiherer Zustande handeln, bei denen es noch zu einer 
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Schmelzabsonderung kam. Hier liegt aber eine neue Schwierig- 
keit: der durch das Einwuchern der einwachsenden Binde- 
gewebszellen abgetrennte Epidermiskomplex, den wir nach den 
in ihm vorgehenden Veranderungen als ein rudimentires Schmelz- 
organ anzusehen haben, liegt unter dem eigentlichen Schuppen- 
keim: es muss also an der Unterseite der kiinftigen Schuppe 
s~chmelz abgesondert sein. Auf diese Schwierigkeit macht auch 
Hase bei der Besprechung der Befunde von Kasanzeff aufmerksam : 
.Angenommen bei Syngnathus ware, analog der Schmelzbildung 
in Placoidschuppen und -Zahnen. die Epidermis wirklich noch 
heteiligt bei der Schuppenentwicklung, so miissten diese Kom- 
plexe doch wenigstens distal liegen. d. h. naher der Epidermis, 
iliver Matrix und nicht proximal unter spiter gebildetem Knochen- 
gewebe. das wire ja seitsam.~ — Wenn man sich aber vorstellt. 
bei einer typischen. nur etwas in die Breite gezogenen Papille 
wiirde nur der untere Teil der sie umgebenden Epidermiskuppe 
schmelz absondern, so liegt diese Abscheidung naturgemiass 
unter dem Bindegewebe des Dentinkeims (Textfig. 2 zeigt einen 
derartigen hypothetisehen Fall): wir haben so genau dasselbe 
Bild vor uns. wie es Nerophis zeigt (Fig. 10). nur mit dem 
Unterschied. dass es bei den Syngnathiden gar nicht mehr zu 
emer Abscheidung aus der Epidermis kommt. bei einer der- 
artigen Entstehungsweise ist es dann nicht mehr so paradox. 
.wenn die obere Schuppenschicht unter der unteren* liegt. Nach 
einem Zweck derartig rudimentirer Bildungen zu fragen. ist 
allerdings —miissig: 

es zeigt sich hier, Ep OK 

wie es ja so iiberaus 
hautig vorkommt. ein 
bei Vortfahren zweek- 
missiges Organ nur 
noch als funktions- 
loses Rudiment. 
Dass diese Tendenz, 
als Rudiment lange 
Zeit erhalten zu blei- 
ben, bei dem epider- 


Texttig. 2. 
(Hypothetische) Papille eines Hautzahns mit ein- 
seitiger unterer Schmelzabsonderung. 
moidalen Sehmelz- py, — Epidermis. = Schmelzorgan. 
organ besonders vor- K. = Dentinkeim. — abgelagerter Schmelz. 
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liegt. ist bekannt: es zeigen sich Reste davon bis zu den Tele- 
ostiern, und besonders bei Amia liess es sich in ausgedehntem 
Mabe noch feststellen, wie in der folgenden Darstellung der 
Entwicklung der Amiatenschuppe zu ersehen sein wird. 

Wie bei der Ontogenese sind auch bei der fertig ausge- 
bildeten Hautbekleidung der Svngnathiden Anzeichen vorhanden. 
die fiir eine nahere Verwandtschaft mit Placoidorganen sprechen. 
oder doch beweisen, dass wir es mit einer primitiven Form zu 
tun haben. Es sind dies folgende Tatsachen: 

1. Die Schilder liegen nicht in Schuppentaschen, in denen 
sie bei den typischen Teleostiern (und auch bei Amia) anzu- 
tretfen sind. 

2. Der im Laufe der Entwicklung in der Mitte des Schildes 
auftretende Zapfen oder Stachel durehbricht die Epidermis: in 
diesem Stadium sehen die Jungen ganz stachlich aus. Dieser 
Stachel versehwindet aber wieder und ist bei mm langen 
Individuen nicht mehr sichtbar* (Schaeff). 

3. Die betestigung der Schilder in der Cutis geschieht in 
derselben Weise. wie sie an der Basalplatte der Selachier vor- 
kommt. 

1. Die Verbindung der Sehiider gegeneinander durch dehn- 
hare Bander ist dieselbe wie bei den Siluroiden. gleichfails alter- 
tiimlichen Formen unter den Teleostiern. dureh Zwischen- 
schuppenbander. 

>. Die Entwicklung der Schilder beginnt in einem Jugend- 
stadium, bei dem der Dottersack noeh in ziemlicher Grosse vor- 
handen ist (vergl. die Tabelle am Schluss der Arbeit). 


B. Amia calva. 


l. Entwicklung der Schuppen. 

Das Material zu den Untersuchungen iiber Amia calva be- 
stand aus einer Reihe von Embryonen und Jungtischen in einer 
Garésse von 5—S0 mm. Ich verdanke dieses wertvolle Material 
der Giite des Herrn Professor Goette, der mir auch ein aus- 
gewachsenes Exemplar aus der Strassburger Sammlung zur Ver- 
fiigung stellte, an dem ich die tertigen Schuppen untersuchen 
konnte. So war es mir méglich. Schnitte durch alle Stadien der 
Schuppenentwicklung zu machen, was um so leichter ging, als 
bei Amia calva die Schuppenentwicklung vorn friiher beginnt und 
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alle méglichen Stadien findet. 

Die Bearbeitung, Farbung. Entkalkung ete. war dieselbe. 
wie bei den Syngnathiden. 

Die Haut der jiingsten von mir untersuchten Embryonen 
(5—7 mm gross, gemessen bis zur Schwanzspitze) besteht aus 
2—5 Reihen Epidermiszellen, zwischen denen ab und zu Schleim- 
zellen eingebettet liegen. Die Cutis ist in diesem Stadium noch 
ziemlich diinn. ich fand stets nur wenige Lamellen mit da- 
zwischen liegenden Bindegewebszellen, die sich ebenso wie die 
Epidermiszellen meist in reger Teilung befanden. Die von Hase 
beschriebene aussere Schicht der Cutis, die unberiihrt bleiben 
soll, habe ich bei Amia nie finden kénnen: ich stimme hierin 
mit Grunelius iiberein, der sie bei Cyprinus auch nicht antraf. 
Dagegen konnte ich stets eine scharfe Grenze zwischen Epidermis 
und Cutis konstatieren, hatte hierin also ein anderes Resultat 
als Grunelius. Von irgendwelchen Vorgingen, die mit der 
spiteren Schuppenentwicklung im Zusammenhang stehen, fand 
ich hier noch keine Spur: dagegen waren Sinnesorgane haufig 
anzutreffen. und zwar schon in vollstandig entwickelter Form 
(Fig. 17). 

Zunachst tritt in dem beschriebenen Zustand keine wesent- 
liche Anderung ein, nur nehmen beide Teile an Ausdehnung zu: 
die Epidermis wird dicker und bekommt mehr Schleimzellen, die 
Cutis zeigt mehr Lamellen, so dass man an ihr bald zwei 
Schichten unterscheiden kann: den unteren, immer stirker 
werdenden lamellésen Streifen, mit wenigen, ganz lang gezogenen 
Zellen. und den oberen, nicht differenzierten, locker-binde- 
gewebigen Teil. in dem dann spater die Entstehung der Schuppen 
ihren Anfang nimmt. 

Die ersten Anzeichen der beginnenden Schuppenentwicklung 
finden wir bei Exemplaren von 13—15 mm Liinge, und zwar 
vorn im Bereich der Seitenlinie, meist in der Nahe eines Sinnes- 
organs, stets in der Mitte eines Muskelsegments. Wir sehen 
hier die untere Lage der Epidermiszellen sich epithelartig an- 
ordnen und so eine Bildung annelmen, die an die ersten Vor- 
ginge bei der Anlage eines Schmelzorgans der Selachier er- 
innert. Doch bleibt dieses Organ, wie ich gleich hier vorweg- 


nehmen will, rudimentir und geht, ohne Schmelz abgesondert zu 
Archiv f. mikr. Anat. Bd.86. Abt. L 30 


suezessiv nach hinten fortschreitet, so dass man an einem Tier 
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haben, in regressiver Metamorphose zu Grund. Hieriiber wird 
weiter unten ausfiilrlich berichtet werden. — Gleichzeitig mit 
diesen Vorgingen nehmen die unter dieser Zellschicht betind- 
lichen Bindegewebszellen, die fiir gewéhnlich langlich aussehen. 
eine mehr rundliche Gestalt an (Fig. 18) und treten zu einem 
Zellhaufen zusammen. der die Epidermis etwas in die Hohe hebt 
(Fig. 1s bis 20). Im weiteren Verlauf der Entwicklung vergréssert 
sich dieser Zellhanfen, der den Schuppenkeim darstellt: er zieht 
sich in die Lange und nimmt schon jetzt die Lage der kiinftigen 
Schuppe an (Fig. 20). Ich erwaihne diese friihe Schragstellung 
des schuppenkeims im Gegensatz zu anderen Autoren, die bei 
Teleostiern eine Absonderung von Hartsubstanz vor einer 
Schragsteliung beschreiben und darin eine  ontogenetische Re- 
kapitulation™ sehen. So sagt z. B. Klaatsch: .Urspriinglich stellt 
die Teleostierschuppe eine nur aus homogenem Knochengewebe 
bestelhende rhomboidale Platte dar. welche unmittelbar unter der 
Epidermis gelegen ist. nur durch ihre Bildungszellen ihr 
geschieden. Diese Platten liegen der Kérpertliche parallel, neben 
einander, ohne Beriihrung der Rainder, in’ sehragen Reihen an- 
geordnet. Dieser Zustand ist die ontogenetische Wiederholung 
eines Vorfahrenstadiums: durch denselben werden die Teleostier 
dem Urzustand der Ganoiden angeschlossen. Die dachziegel- 
formige Deckung und die Bildung der Sehuppentasche sind se- 
kundarer Natur." Meine Befunde an Amia zeigen, dass diese 
Ansichten nicht ohne Vorbehalt angenommen werden konnen. 
Nach Sehragstellung des Schuppenkeims kommt es jetzt 
zwischen den Zellen zur ersten Abscheidung von Hartsnbstanz. 
und zwar geht dies in folgender Weise vor sich. Die Zellen des 
schuppenkeims ordnen sich in zwei Lagen, einer unteren und 
einer oberen (Fig. 25). Jede der beiden Schichten beginnt eine 
differente Entwicklung. wie auch die Hartsubstanz. die beide ab- 
lagern. in ihrer Struktur und ihrem chemischen Verhalten (Farb- 
barkeit) sehr verschieden sind. Die Zellen der unteren Sehicht 
gehen von ihrer rundlichen Gestalt) zuniichst in eine birnen- 
formige iiber, ihr spitzer Teil zeigt nach dem Ende des 
Schuppenteils zu (Fig. 23). Darauf werden sie grésser. strecken 
sich. ordnen sich in einer Reihe und nelimen dann eine vier- 
eckige oder polygonale Gestalt an. Im weiteren Verlauf der 
Entwicklung beginnen diese Zellen der unteren Schieht Fibrillen 
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abzuscheiden, die Fibrillen der spiteren Faserschicht. aus der 
der untere Teil der Schuppe bestebt. 

Die Zellen der oberen Lage entfernen sich nicht so sehr 
von ihrer urspriinglichen Gestalt. sie lagern sich in einer bis 
mehreren Reihen und lassen zwischen sich die Erhebungen 
der oberen Schuppenscluicht entstehen. Diese Kimme, 
die auf Querschnitten als Zahnehen erseheinen. sind die zuerst 
auitretenden Teile der oberen. von Hofer und Hase ,Hyalodentin- 
schicht™ genannten Schuppensehicht. Sie entstehen emzeln und 
unzusammenhangend, ihr basaler Teil ist nicht eben, sondern 
leicht konvex gekriimmt (Fig. 22 rechts). Ihre Spitze zu- 
nichst noch ganz von den sie bildenden Zellen umhiillt. Erst 
bei iarem Grosserwerden treten die unteren Teile zusammen und 
bilden zuerst eime ganz diinne. dann durch weitere Ablagerungen 


dicker werdende zusammenhangende Schicht, die aber an den 
stellen. wo die Zahnehen aufsitzen, immer noch eine nach unten 
konvexe Form erkennen lisst. Diese obere .Hyalodentinschicht* 
firbt sich mit Haematoxylinfarbstotfen intensiv, mit Eosin nur 


wenig. ich finde hier also dasselbe Verhalten. wie es Hase an- 
vegeben hat. Die die obere Schicht abscheidenden Zellen werden 
nach und nach ganz aufgebraucht. man findet bei alteren Stadien 
nur noch Reste von iinen, eng an die abgelagerte Hartsubstanz 
angelagert. die bald noch als Zellen erkennbar sind. bald nur 
noch als feine striche auf den Schnitten erscheinen (Fig. 24 
und 25). An den Randern der Schuppenanlage gehen beide 
Zellschichten, die untere und die obere. in einander iiber: sie 
Iniden hier einen dichten Haufen undifferenzierter Zellen, neues 
Material fiir beide Schichten (Fig. 24 und 25). Von diesen Zell- 
hauten ragt der untere tief in die lamellése Schicht der Cutis 
hinein. wahrend der obere die Epidermis beriihrt und sie nach 
aussen drangt. so dass sie hier auch viel diinner ist als sonst. 
bei dem nun eintretenden Uberlagern der Schuppen, hervor- 
gerufen durch ihr stetiges Wachstum, wird auch die Epidermis 
veranlasst. sich der hervorragenden Spitze der Schuppe anzu- 
passen: die dachziegelartige Uberlagerung der Schuppe wird nun 
auch jusserlich sichtbar. Ein Herabwuchern der Epidermis 
unter die Schuppe und eine dadurch veranlasste Bildung von 
Epidermiszapfen und ihnen entsprechenden Epidermisliicken, 
wie sie bei Teleostiern vorkommen, konnte ich bei Amia nicht 
30* 
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finden. Die Epidermis ist unterhalb der Stellen, an denen sie 
durch den vorwachsenden Schuppenkeim ,bruchsackartig vor- 
gestiilpt™ wird, etwas diinner als sonst, lauft aber in gerader 
Richtung weiter, ohne igendwelche Fortsetzung nach unten oder 
hinten auszusenden. In diesen Zapfen und Liicken der Te- 
leostier-Epidermis kénnen wir, wie ich glaube, eine weitere Fort- 
entwicklung sehen, die bei Amia noch nicht zur Ausbildung ge- 
kommen ist. Dureh ihr Fehlen bei Amia erweist sich auch die 
Angabe von Klaatsch als hinfallig, durch diese Zapfen wiirden 
die unteren. schuppenbildenden Zellen aus der Epidermis ins 
Mesoderm geschafft: ebenso hinfallig auch die schon frither 
widerlegte Ansicht Vogts, die Schuppen lagen in epithelialen 
Taschen”. 

Khe wir zur Beschreibung der fertigen Amia - Schuppe 
kommen, muss ich noch die Vorgange in der basalen Epidermis- 
schicht nachtragen, sowie mit eimgen Worten der Bildung der 
schuppentasche gedenken. 

Wie erwilnt. ordnen sich die Zellen der unteren Epidermis- 
schicht zu derselben Zeit. in der die Zellen des Coriums zum 
Schuppenkeim zusammentreten. zu einer Reile von Zellen an. 
die durch Grésse und Form von den iibrigen Epidermiszellen 
sich auszeichnen. Sie sind grésser, haben eine kubische Gestalt. 
lassen kleine Zwischenraume zwischen sich und zeigen einen 
grésseren, blaschenformigen Kern (Fig. 19). In dem Mae nun. 
in dem der Schuppenkeim grésser wird. ziehen sich diese basalen 
Epidermiszellen in die Linge und werden scehliesslich linglich- 
zylindrisch, wie Fig. 21 zeigt. Diese Entwicklung hat ihren 
Hohepunkt erreicht zu der Zeit, in der im Schuppenkeim Hart- 
substanz aufzutreten beginnt. Von nun an nehmen diese Zelien 
in regressiver Metamorphose ihre friibere kubische Gestalt wieder 
an und beginnen dann allméahlich ganz zu verschwinden (Fig. 22. 
doch sind sie hautig noch linger zu erkennen: besonders an der 
stelle. an der Sechuppenanlagen an die Epidermis herantreten., 
sieht man sie noch haufig, auch wenn bereits die Schuppe ihre 
detinitive Form erhalten hat: sie sind also linger sichtbar. als 
bei Teleostiern angegeben wird. Im iibrigen aber bestatige ich 
hier volikommen friihere Beobachtungen, und sehe auch wie 
Hofer, Hase, Grunelius wu. a. in dieser Bildung ein 
rudimentires Schmelzorgan, das nur bei Amia sich linger halt 
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und eine gréssere Ausdehnung gewinnt. als bei den Teleostiern. 
Dass aber diese basalen Epidermiszellen mit der Bildung der 
definitiven Schuppe etwas zu tun haben, halte ich fiir vollig aus- 
geschlossen: nie habe ich bemerkt, dass sie durch ‘Teilung 
Material aus der Epidermis in das Bindegewebe beférdern. stets 
fand sich eine deutliche Grenze zwischen beiden Teilen der Haut. 

Die Bildung der Schuppentasche beginnt bald nach dem 
ersten Erscheinen der Ablagerungen und dem Auftreten der 
Kamme. Ihre Form und Entstehung ist von anderen Autoren 
schon Ofters beschrieben worden, und ich tue dieser aus lockerem 
Bindegewebe bestehenden Umhiillung der Schuppe 
nur deshalb Erwihnung. um zu zeigen, dass sie auch hier vor- 
kommt und sich Amia darin ebenfalls an die Teleostier véllig 


anschliesst. 
Es bleibt zum Schluss noch iibrig, iiber die Form und Zu- 


saummensetzung der fertigen Schuppen etwas zu sagen, bezw. das 
nochmals zusammenzufassen, was sich aus der Beschreibung ihrer 
Entwicklung ergibt. 

Die Schuppe gleicht in ihrem dusseren Habitus volikommen 
der typischen Zykloidschuppe der Teleostier (Texttig. 3), d. h. ist 


eine biegsame Platte aus Hartsub- 
stanz von ,linglich gerundetvier- 
eckiger Form”. also keineswegs wirk- 
lich zvklisch. wie ja auch die meisten 
Teleostier ebensowenig eine kreis- 
runde Form der Schuppe zeigen. 
Sie besteht aus zwei Sehichten: 

1. Der unteren Faserschicht, 
zusammengesetzt aus Fibrillen. Sie 
ist verknoéchertes Bindegewebe und 
entspricht dem unteren Teil der 
Lasalplatte eines Placoidorgans. 
nauere Feststellungen iiber Lage- 
beziehung, Verkittung ete. der Fi- 
brillen, wie sie z.B. Hase beschrie- 
ben hat. liessen sich nicht machen: 
wahrscheinlich war das Material nicht — yon Epidermis (mit Pigment- 
in geeigneter Weise fixiert oder lag und Schleimzellen) bedeckt. 
schon zu lange im Alkohol. Obj. I, Oc. 1. 


Texttig. 5. 
Amia calva. 
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2. Der oberen hyalinen Schicht mit Leisten oder Kimmen, 
die aber bei Amia_ nicht zirkular die Sehuppe durehziehen., 
sondern vom Mittelpunkt ausgehend mit kurzer Umbiegung der 
Lingsrichtung folgen, also in ihrer Hauptstrecke parallel den 
Seiten laufen, so dass man sie auf Lingsschnitten nicht trifft, 
wihrend sie auf Querschnitten als kleine Ziaihnchen erscheinen. 
Hoter nennt diese Schicht Hyalodentinschicht wegen .ihres hya- 
linen Aussehens einerseits, andererseits weil sich dieselbe als 
Homologon des Dentins erweist’. Die typische Struktur des 
Dentins fehlt ihr aber ganz. und ich halte es daher fiir unrichtig. 
sie dem Dentin homolog zu setzen. Ihrer Entstehung nach kann 
man sie ja als Dentin ansehen, aber auch ebenso gut als einen 
Teil, und zwar den oberen, der Basalplatte. da ja auch bei den 
Selachiern am Ubergang zwischen diesen beiden Teilen die Grenze 
nur schwer festzustellen ist. Und tir den oberen Teil der Basal- 
platte modchte auch ich diese obere Sehicht halten, gleichlautend 
mit Hase, der trotz dieser seiner Auffassung den Namen Hya- 
lodentinschicht beibehalten hat. Zittel nennt die obere Schicht 
der Amiaschuppe manchmal Schmelz-. manchmal Ganoinschicht. 
ein Irrtum, der schon von Klaatseh korrigiert worden ist. 
Kine Homologisierung der drei Schichten Schmelz, Ganoin und 
Hvalodentin oder eime Ableitung der einen von der anderen 
halte ich fiir falseh. héchstens eine Gleichheit der Funktion ware 
zu konstatieren. 

2. Zusammenfassung. 

Fassen wir die gefundenen Resultate noch einmal zu- 
sammen. Amia calva besitzt ein Schuppenkleid, das im wesent- 
lichen ganz dem der Teleostier gleicht, aber doch in einigen 
Punkten Abweichungen besitzt: und zwar sind es Abweichungen 
derart. dass wir aus ihnen auf eine etwas primitivere Form 
schliessen miissen. Ich meine erstens das Schmelzorgan, das 
Erbteil der Selachier. Es hat bei Amia eine gréssere Aus- 
dehnung und liangere Dauer als bei den typischen Teleostiern, 
z. B. Cyprinus u. a. Die erst kubisechen Zellen machen auch 
noch die Veranderungen mit durch, die bei den Placoidorganen 
der Abscheidung des Schmelzes vorangehen: sie werden zylin- 
drisch, um aber dann, ohne eine Funktion ausgeiibt zu haben, 
wieder zu verschwinden. Dass es sich um ein rudimentares 
Organ handelt, welehes gar keinen Einfluss mehr auf die spitere 
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schuppenentwicklung besitzt und die Tendenz hat, iiberhaupt zu 
verschwinden, kénnen wir daraus ersehen, dass diese Zellreihe 
manchmal schon viel friiher nicht mehr anzutretfen ist. Dasselbe 
zeigt sich in noch ausgedehnterem Mafe bei den Teleostiern, 
wo diese basale Epidermisreihe lange nicht so regelmiissig an- 
zutrefien ist, wie bei Amia. So sind z. B. die Basalzellreihen 
nach Grunelius bei Cyprinus .in der Entwicklungszeit der 
Schuppenanlage im allgemeinen nur selten zu sehen’, ein weiterer 
Beweis fiir obige Behauptung. 

Zweitens moéchte ich hierzu das Nichtvorhandensein der 
Kpidermistortsitze und der ihnen entsprechenden Liicken rechnen, 
die bei den Teleostiern vorhanden sind und wohl eine Neu- 
erwerbung, bezw. Weiterfortbildung darstellen. wahrscheinlich zu 
dem Zweck, eine grossere Beweglichkeit der Schuppen gegen- 
einander zu gewahrleisten. Anfiinge bierzu glaube ich tibrigens 
doch schon bei Amia gefunden zu haben: wie erwahnt, geht die 
Epidermis an den Stellen, an denen die Schuppen iibereinander- 
greifen, in gerader Strecke weiter: an diesen Stellen setzt sich 
hautig strafferes Bindegewebe an, das besonders bei der Be- 
wegung des ‘Tieres einen Zug auf die Ansatzstelle ausgeiibt 
haben wird. Hierdurch mag vielleicht im Verlauf der Ent- 
wicklung die Epidermis veranlasst worden sein, herabzuwachsen 
und so die Bilduug dieser Zapfen und Liicken entstanden sein. 


C. Einige andere untersuchte Fische. 

Ausser den Formen, deren Schuppenentwicklung ich ge- 
nauer besehrieben habe, wurden zum Vergleich noch mehrere 
andere Fische wie Cyprinus, Leuciseus, Crenilabrus u. a. m. 
untersucht, um fiir einige Fille eine Bestatigung von Unter- 
suchungen zu erhalten, die schon friiher tiber die Morphologie 
und Ontogenese der Teleostier-Schuppe gemacht worden waren. 
Diese Beobachtungen sind an den betreffenden Stellen schon be- 
riicksichtigt worden. Ferner machte ich auch Schnitte dureh 
einige 12- 25 mm grosse Jugendstadien von Lepidosteus osseus ; 
sie erwiesen sich leider als zu klein, um auch nur Anfinge der 
Schuppenontogenese zu zeigen. Die Entwicklung setzt nach 
Nickerson erst bei ca. 12 em langen Tieren ein. Die Haut 
der mir zur Untersuchung vorliegenden Stadien war beinahe 
gleich gebildet wie die von 10 mm _ langen Amia-Embryonen, 
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zeigte also eine undifferenzierte Epidermis und darunter liegendes. 
diinnes Corium mit geringer Lamellenbildung, wie es in Fig. 17 
von Amia gezeichnet ist. Der einzige Unterschied ist das Vor- 
handensein von grossen Schleimzellen, die die Epidermis so reich- 
lich durchsetzen, dass sie dadurch ganz blasig aussieht. Endlich 
sollte Gastrosteus aculeatus noch zur naheren Untersuchung 
herangezogen werden, der durch seine Stacheln und seine 
atypischen Seitenschilder, die in ihrer Form den Knochenplatten 
der Syngnathiden ahneln, gute Resultate versprach. Da ich aber 
erfuhr, dass in Jena eine Arbeit iiber Morphologie und Ent- 
wicklungsgeschichte der Gastrosteusschilder in Angriff genommen 
sei, verzichtete ich darauf, eine nahere Untersuchung an diesem 
Objekt weiter zu fiihren: ich verzichte ferner vorlaufig daraut. 
die von mir gefundenen Resultate hier naher zu publizieren und 
werde sie nur bei der allgemeinen Betrachtung der Schuppen- 
entwicklung beriicksichtigen. 


Schlussbetrachtung. 


Bei einem Vergleich zwischen den Syngnathidenschildern 
und den Schuppen von Amia lassen sich neben grossen Ver- 
schiedenheiten im einzelnen eine Anzahl Homologien feststellen : 
iiber ihre gleiche Funktion besteht ja kein Zweifel. Beide Arten 
der Hautverknécherung nehmen ihre Entstehung aus meso- 
dermalen Elementen; sie bestehen aus Knochengewebe und be- 


sitzen keine Dentinréhrehen. sind also beide den Basalplatten der 


Placoidorgane homolog zu setzen: beide sind auch aut der Ober- 
tflache mit Leisten und Kammen versehen. Wahrend aber Amia 
in der regelmiissigen Anordnung der Leisten und durch Aus- 
bildung einer Hyalodentinschicht sich an die typischen Cycloid- 
schuppen der Teleostier eng anschliesst, finden wir bei den 
Syngnathiden eine gréssere Unregelmassigkeit der Obertlachen- 
gestaltung, auch eine so ausgesprochene Oberflichenschicht 
sehen wir nicht, wie sie bei der Ausbildung des Hyalodentins 
vorliegt. das wahrscheinlich eine Neuerwerbung innerhalb der 
Entwicklung der Cycloidschuppe darstellt. 

Dass durch Amia ein Ubergang zu den echten Teleostiern 
vermittelt wiirde. vermuteten schon Hertwig und Hofer; doch 
war anzunehmen. dass sich Amia weit mehr als Ubergangsform 
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erweisen wiirde. als sich durch die Untersuchung der Ent- 
wicklungsgeschichte herausgestellt hat. 

Wiihrend so Amia kaum Unterscheidungsmerkmale von den 
Teleostiern im allgemeinen besitzt. konnen wir im Integument 
der Syngnathiden eher ein Ubergangsstadium von Selachiern zu 
Yeleostiern finden, da viele morphologische Merkmale sowie die 
Entwicklungsgeschichte auf Placoidorgane hinweisen. Derartige 
Formen von Hautverknécherungen, die sich mit Hautzahn- 
bildungen phylogenetisch verkniipfen lassen, sind auch von anderen 
Autoren beschrieben worden. So schliesst sich in der Ent- 
stehung seiner Hautstacheln und der Dentinbildung Cy- 
clopterus lumpus eng an die Selachier an. Wie Hase be- 
schrieben hat. entstehen ‘seine grossen Stacheln durch Zu- 
sammenwachsen vieler Zahnpapillen. ,Uberhaupt steht der ge- 
samte Panzer dem Schuppenkleid der Selachier naher, als dem 
der Teleostier.~ 

Aus einer Art modifizierter Zabhnpapille entstehen nach 
(;oette auch die dorsalen Schilder von Acipenser. .Sie be- 
weisen durch ihre Entwicklungsgeschichte die nahen Beziehungen 
zwischen den knéchernen Flossenstrahlen und einfachen Haut- 
knochenschildern.~ 

Die Siluriden Hvypostoma und Callichthys sind, wie 
Hertwig und Gegenbaur angeben, durch die Ausbildung von 
bleibenden. mit echtem Schmelz versehenen Zahnehen ausge- 
zeichnet. die jedoch am Aufbau der Schilder nicht direkt be- 
teiligt sind. Sie sitzen vielmehr nur lose auf eigentlichen. basal- 
plattenahnlichen Knochenschildern auf, die ahnlich gebaut sind, 
wie die von Nerophis und Syngnathus. 

Embryonal werden bei Lepidosteus osseus noch 
Zahnechen mit echter Schmelzkappe angelegt. die aber im Laufe 
der Entwicklung wieder reduziert werden und verschwinden, wie 
Nickerson angibt. 

Syngnathus acus und Nerophis ophidion zeigen die 
beschriebenen an Placoidorgane erinnernden Merkmale in ihrem 
Integument: mit ihren Hautverknécherungen haben eine grosse 
Ahnlichkeit die Seitenschilder von Gastrosteus aculeatus, 
die von mir untersucht wurden. Es treten aber bei ihrer Onto- 
genese nicht soleche Vorginge in der Epidermis auf, wie bei den 
yon mir untersuchten Lophobranchiern; die Art der Entwicklung 


28 
H 
4 


462 Wilhelm Goetsch: 


scheint vielmehr dieselbe zu sein, wie die der typischen Teleostier. 

Wenn noch weitere Untersuchungen iiber Morphologie und 
Entwicklung iiber atypische Hautverknécherungen der Fische 
vorliegen, werden sicher noch mehr derartige ererbte Bildungen 
zu konstatieren sein. Zeigen doch auch noch die echten Te- 
leostier in ihrem rudimentiren, in regressiver Metamorphose 
wieder verschwindenden Schmelzorgan Reste eines Stadiums. bei 
dem die Epidermis am Aufbau der Sechuppe beteiligt war. 0 
treten sicher noch mehr Falle von ahnlichen Abspaltungen auf, 
wie sie sich bei den Syngnathiden zeigten. Bald regelmassig 
als ontogenetische Rekapitulation, bald unregelmassig als nur bei 
einzelnen Individuen wahrnehmbarer atavistischer Riickschlag 
werden Ablésungen und Abwanderungen von Epidermiskomplexen 
oder nur einzelnen Epidermiszellen yorkommen. So mag auch 
das von Grunelius in der Cutis des Spiegelkarpfens ange- 
troffene. schleimzellenartige Gebilde durch eine derartige Herab- 
wucherung von Schmelzorganresten in das Bindegewebe  ge- 
kommen sein. 

Solche Beobachtungen sind dann schwer zu deuten und 
hieraus modgen auch die zum Teil ganz entgegengesetzten 
Meinungen iiber die Beteiligung des Ectoderms an der Schuppen- 
bildung herriihren, da derartigen Fallen bald mehr, bald weniger 
Gewicht beigelegt wird. je nachdem sie Anhingern oder Gegnern 
der .ectodermalen Skleroblastentheorie zur Untersuchung 
vorlagen. 


Tabelle iiber Beginn und Ende der Schuppen- 


entwicklung. 

Seymmus sp. 17 em Schuppen in Entwicklung. 

15 fertigen Schuppen 
Spinax niger 
Acipenser sturio 12 , Sehuppen in Entwicklung 

Lepidosteus osseus 2.5 , keine Schuppen-Entwicklung 

‘s 12. =Sehuppen in Entwicklung 


18, fertige Schuppen 
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Amia calva 15em Beginn der Entwicklung 
3.5. Ende der Entwicklung 

Salmo fario keine Schuppen-Entwicklung 

. Beginn der Entwicklung 

Ende der Entwicklung 

Cyprinus carpio Beginn der Entwicklung 

Cobitis-Arten d . Sehuppen in Entwicklung 

Tinea vulgaris 

Leuciscus rutilis is ‘ 

Anguilla vulg. 

Gadus callarvas : 


Solea vulgaris . fertige Schuppen 


Perea fluviatilis Beginn der Entwicklung 
Giastrosteus aculeat. 1.3 Sehuppen in Entwicklung 

Syngnathus acus 6. Beginn der Entwicklung 

‘ 3,! Ende der Entwicklung 
Nerophis ophidion Beginn der Entwicklung 
Sehuppen noch in Entwicklung 
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Erklirung der Abbildungen auf Tafel XVIII-—XIX. 


Die Epidermis ist iiberall schraffiert gezeichnet.) 


Tafel XVIII. 
1-9 Svognathus acus, desgl. 18 u. 14. Fig. 10-—12 Nerophis ophidion, 
Fig. 17 u. 8 Amia calva 

Schnittserie durch einen 8 mm langen Embryo von Syngnathus acus 
Frontale Sehnittserie durch einen 7!» mm langen Embryo. 
Frontalsehnitt durch einen Embryo von 7 mm Linge. Fig. 1—: 
verkleinert auf Grisse 
Lingsschnitt durch LO mm langen Embryo 
Querschnitt durch 11 mm langes Tier. 
Querschnitt durch 14 mm langes Tier. 
Querschnitt durch 20 mm Janges Tier (etwas schematisiert). Fig. 
Immers. », Oc. 
Querschnitt durch Schuppenanlage von 25 mm langem Tier, 
Frontalschnitt durch die Haut eines 30 mm langen Tieres (links 
vorn. rechts hinten). Obj. V. Oc. I. 
Schnittserie durch Anlagen von Hautschildern eines 11 mm langen 
Embryos von Nerophis ophidion: rechts (vorn) iiltere, links (hinten) 
jiingere Anlagen. Lomers. Oc. 1. 
Frontalschnitt durch 6 mm langen Embryo; rechts (vorn) altere 
Anlage. Immers. | :2, Oc. I. 
Querschnitt durch die Anlage eines Hautschildes. Immers, '/12, Oc. I. 
(Juerschnitt durch Schild eines halberwachsenen Tieres. Obj. U1, 
Oc. 
Querschnitt durch Hautschild eines erwachsenen Tieres. bj. I, 
Oc. I. Fig. 4-14 verkleinert auf *4 der Griésse des Originals. 
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Fig. 17. Frontalschnitt durch die mittlere Region eines 10 mm _ langen 
Tieres von Amia calva. Obj. V, Oc. I. 
Fig. 18. Frontalschnitt durch 22 mm lange Amia calva. Immers, ' 12, Oc. | 


Tafel XIX. 
(Simtliche Figuren sind von Amia calva und auf *s verkleinert.) 

Fig. 19. Frontalschnitt durch die Schwanzregion eines 25 mm langen Tieres 
Immers. ' 12, Oc. I. j 
Fig. 20. Frontalschnitt durch die Mitte eines 31 mm langen Tieres. : 
Fig. 21. Frontalschnitt durch Amia calya; Liinge 32 mm. Immers. Oc. 1. 
Fig. 22. Querschnitt durch mittlere Region einer 40 mm langen Amia calva 4] 
Obj. V, Oe. T. 
Fig. 23. Frontalschnitt durch Amia; Liinge 31 mm. Obj. V, Oc. L. 
Fig. 24. Amia calva, 40 mm lang: Frontalschnitt. hi 
Fig. 25. Querschnitt durch 35 mm langes Tier. : 
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Studien iiber die Geschlechtsbestimmung bei 
Fréschen. 
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Dr. Emil Witschi (Basel). 


Hierzu Tafel I und 2 Texttiguren. 


Inhalt. 
Einleituny 
I. Gesehlechtsbestimmung durch Erbfaktoren 
b. Die Lokalrassen von Rana temporaria und esculenta . 
C. Die Erbfaktoren und Richard Hertwigs Kreuzungs- 
experimente 

Il. Geschlechtsbestimmende Aussentaktoren 
A. Temperaturversuche . 
Bb. Versuche mit iiberreifen Eiern 
Literatur 

Ill. Geschlechtsbestimmende Innenfaktoren 

Zusammentassung und Schluss . 


In einer ersten VerOffentlichung ') habe ich die Entwicklungs- 
weise der Keimdriisen unter dem Eintluss der Bedingungen des 
Experimentes dargestellt. Es sollte dadurch Klarheit tiber die 
Bedeutung der zahlreichen Erscheinungsformen und Grundlagen 
fiir deren sinngemiisse Klassifikation gewonnen werden. Es folgt 
hier nun die Behandlung des Problems, welches den Ausgangs- 
punkt zu meiner Untersuchung bildete: Die Analyse der 
geschlechtsbestimmenden Faktoren. 

Meine Experimente liefern nur einen bescheidenen Beitrag 
zm der Frage der Geschlechtsbestimmung bei Fréschen, schliessen 
sich jedoch ausgedehnten friiheren Untersuchungen tiber dasselbe 
Problem an. Diese wurden von Born begonnen und 1881 und 


') Experimentelle Untersuchungen tiber die Entwicklungsgeschichte der 
Keimdriisen von Rana temporaria. Arch. f. mikr. Anat., Bd. 85, Abt. IT, 1914. 
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von Ifliiger fortgesetzt. Naechdem die bereits recht be- 
deutsamen Resultate dieser Forscher schon zum Teil wieder in 
Vergessenheit geraten waren, wandte im Jahre 1904 Richard 
Hertwig dem Problem von neuem seine Aufmerksamkeit zu, 
und bald stellte es sich heraus, dass die verschiedenen Froseh- 
arten ein ausgezeichnetes Material darstellen, um der noch heute 
im Mittelpunkt des Interesses stehenden Frage nach den geschlechts- 
bestimmenden Faktoren auf dem Wege des Zuchtexperimentes 
uiher zu kommen. Seither wurde im Miinehner zoologischen 
Institut fast ununterbrochen an der Loésung dieses Problems ge- 
arbeitet. In dieser Arbeit habe ich nun versueht, die sdimtlichen 
bis jetzt erlangten Resultate zusammenzustellen und womdglich 
unter einheitliche Gesichtspunkte zu bringen. Den Tatsachen der 
Entwicklungsgeschichte, der Zuchtexperimente und der Natur- 
beobachtung suchte ich stets in gleicher Weise gerecht zu werden. 

Wie ich bereits am Schluss meiner ersten Verdéffentlichung 
dargetan habe, ergab sich aus dem Studium der mikroskopischen 
Priparate, dass ausser den viel diskutierten Faktoren Erb- 
konstitution und Aussenbedingungen sich auch noch 
bestimmt lokalisierte Innenfaktoren an der Gesehlechts- 
bestimmung beteiligen. Auf die Anwesenheit solecher Innen- 
faktoren wurde man friiher bei Ptlanzen aufmerksam. Es ist ja 
oline weiteres klar, dass die Anordnung der miinnlichen und 
weiblichen Geschlechtsorgane mondcischer oder hermaphroditer 
Ptanzen weder durch Batesons noch durch Goldschmidts 
Erbformel erklirt werden kann; dass sie aber auch nicht durch 
den blossen Zufall bestimmt werden, zeigt eine gewisse Gesetz- 
miissigkeit, die sich darin zeigt, dass die weiblichen Organe in 
der Regel an den Stellen reichlichster Nahrungszufuhr stehen 
(z. B. an Sprofspitzen, deren Liangenwachstum dann gehemmt 
wird). Diese Verhaltnisse sind insbesondere von k. Goebel 
(1910) studiert worden, der bei der Besprechung der Moose zu 
dem Schlusse kommt: Es treten also iiberall gemeinsame Ziige 
hervor, die kausal offenbar bedingt sind dadurch, dass die Ent- 
stehung mannlicher Gesehlechtsorgane erfolgt unter Bedingungen, 
welche zur Bildung der weiblichen nicht hinreichen.* 

Es ist mir eine angenehme Pftlicht, auch an dieser Stelle 
Herrn Geheimrat Richard von Hertwig fiir sein fort- 
wihrendes Interesse an meiner Arbeit danken zu kénnen. 
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Studien tiber die Geschlechtsbestimmung bei Friéschen. 


I. Geschlechtsbestimmung durch Erbfaktoren. 
A. Historisches. 

Die Idee einer Geschlechtsvererbung ftindet sich schon bei 
Mendel: aber erst von neueren Erblichkeitstorschern, insbesondere 
von Bateson, erfuhr sie eine eingehende Verarbeitung. Man 
ging dabei von der Tatsache aus, dass in zahlreichen Fillen die 
Geschlechter ungefihr in einem Verhaltnis von 1:1 auftreten. 
Dasselbe Zahlenverhiltnis stellt sich bekanntlich bei der Riick- 
kreuzung eines Monohybriden mit seiner recessiven Stammform 
ein. Kreuzen wir z. B. rotbliihende Erbsen (RR) mit ihrer weiss- 
bliihenden Varietét (WW), so erhalten wir die heterozygote Form 
RW. welche rote Bliiten bildet. Das Merkmal rotbliihend erweist 
sich also als dominant gegeniiber weissbliihend. Bei der Riick- 
kreuzung von heterozygot Rot (RW) mit der Stammform homo- 
zygot Weiss (WW) erhalten wir eine Nachkommenschaft, die sich 
zu gleichen Teilen aus heterozygot-roten und homozygot-weissen 
Individuen zusammensetzt. 

Es liess sich nun leicht die Annahme machen, die Geschlechts- 
vererbung verlaufe ganz analog dieser Riickkreuzung. Je nach- 
dem das miannliche oder das weibliche Geschlecht homozygot 
(resp. heterozygot) war. ergaben sich dann die folgenden Erb- 
formeln fiir die Geschlechtsfaktoren : 

| heterozygot | 3 — FF. Dabei ist M 
homozygot | 
stets dominant. 

» homozygot | — = FM. In diesem Fale 

“ | 2 heterozygot | 
ist das dominante Merkmal. In beiden Formeln bedeutet M 
Mannlichkeit, Weiblichkeit. 

Zahlreiche Bastardierungsexperimente und zytologische Unter- 
suchungen haben jetzt den Beweis erbracht, dass tatsichlich in 
vielen Fillen das eine Geschlecht stets heterogamet, das andere 
homogamet ist; und zwar findet sich die Heterogametie hiutiger 
beim mannlichen als beim weiblichen Geschlecht. Dagegen erwiesen 
sich diese einfachen Erbformeln als unzureichend. Sie konnten 
nicht in Ubereinstimmung mit den Ergebnissen der Chromosomen- 
forschung gebracht werden. Besonders aber wurde ihre Unriehtig- 


keit durch den Nachweis erbracht, dass das homogamete Geschlecht 
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auch die Erbtaktoren, welche fiir das heterogamete Geschlecht 
charakteristisch sind, enthilt, wenn auch meist in latentem 
Zustand. In der Erbmasse eines homogameten Weibchens tindet 
sich also nicht nur der Komplex Weiblichkeit (F). sondern auch 
der Komplex Mannlichkeit (M). Das geht aus folgenden Tatsachen 
hervor: 1. Aus den unbefruchteten Eiern der Bienenkénigin (die 
zweifellos homogametisch ist) gehen Tiere hervor, die miannliche 
Gieschlechitsprodukte erzeugen (Drohnen). 2. Homogamete Tiere 
iibertragen die sekundéren Geschlechtsmerkmale ihres hetero- 
gameten Elters auf die heterogameten Nachkommen. Haln 
iibertragt die Eigenschaft guten Eierlegens auf seine Nach- 
kommenschaft .. . tritt aber eine Fasanenhenne in eine Kreuzung, 
so fiihrt sie den schwanzschmuck des Minnehens in diese 
(Goldschmidt, 1915). Die Mannechen von Papilio memnon 
kénnen unsichtbar die Farbung der verschiedenen Weibchentypen 
(Geschlechtspolymorphismus!) besitzen und sie auf ihre Nach- 
kommen tibertragen: und zwar haben die Zuchtversuche ergeben, 
dass in einem Mannehen héchstens zwei von den drei bekannten 
Weibchenformen latent vorhanden sind. (Das deutet darauf hin, 
dass der Faktor F in der Erbmasse des Minnechens zweimal 
vorhanden ist.) 5. Die normalerweise latenten Faktoren kénnen 
voriibergehend oder teilweise aktiviert werden. Bei Schmetter- 
lingen scheint durehgehend das weibliche Geschlecht hetero- 
gametisch zu sein. In ihren Kulturen erhielten aber Gold- 
schmidt und Poppelbaum nieht nur gvnandromorphe 
Weibchen, sondern auch gynandromorphe Mannehen. Ent- 
sprechende Beobachtungen am Vogelgetieder sind verschiedentlich 
mitgeteilt worden. Alnliches ist auch von primiren Geschlechts- 
merkmalen bekannt geworden. So scheint es gelegentlich vor- 
zukommen. dass in den Keimdriisen minnlicher (homogameter) 
Sclimetterlinge Eier gebildet werden. 4. Die parasitische Form 
von Angiostomum nigrovenosum ist homogamet und hat voll- 
kommen das Aussehen von Weibchen. Doch produziert sie 
neben auch Spermien. Und durch Selbstbefruchtung 
liefert sie eine Nachkommenschaft, die sich aus (homogameten) 
Weibchen und (heterogameten) Mannehen zusammensetzt. Die 
Anlagen fiir die charakteristischen Merkmale der letzteren (zum 
Beispiel Begattungsapparat) mussten also latent im Eltertier yor- 
handen sein. 


¥ 
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Derartige Tatsachen waren es, die zur Ausarbeitung einer 
neuen Erbformel fiir die Geschlechtstaktoren fiihrten. Unabhingig 
voneinander erfolgte sie durch Morgan (1911) und Goldschmidt 
(1912). Nach ihnen bestehen nun folgende Kombinationen: 

Sheterogamet = (bildet Gameten FM und fM) 
homogamet { = FFMM (bildet nur Gameten FM) 
homogamet | = FFMM (bildet nur Gameten FM) 
~ | 9 heterogamet} ¢ = FFMm (bildet Gameten FM und Fm) 

In beiden Fallen bedeuten: F — Weiblichkeit, f = Fehlen 
dieses Faktors: M== Mannlichkeit; m= Fehlen des Mannlichkeits- 
faktors. 

Betrachten wir den ersten Fall: Heterogametie des Mannchens, 
Homogametie des Weibechens. Es liegt hier nicht mehr der ein- 
fache Mendelsche Riiekkreuzungstypus vor. Beide Geschlechter 
enthalten die beiden Erbfaktoren, aber in einem Fall dominiert 
Minnlichkeit (MM iiber If), im anderen Weiblichkeit (FF ittber MM). 

Wie erklirt sich diese besondere Dominanzerscheinung ? 
Bisher erblickte man in den Mendelfaktoren fast ausschliesslich 
qualitative Werte. Goldschmidt wies nun in seiner grund- 
legenden IL. Erblichkeitsstudie an Lymantria nach, dass einen 
Erbtaktor neben der Qualitaét auch noch eine bestimmte Intensitit 
(Goldschmidt spricht von Potenzgraden und Potenzeinheiten) 
charakterisiert. Die (Qualitat eines Erbfaktors wird allgemein 
durch grosse und kleine Buchstaben dargestellt. Fiir die Bezeich- 
nung seiner Intensitét wihlt Goldschmidt meist Zahlen. (In 
manchen Fallen auch lediglich fettgedruckte Buchstaben fiir den 
Faktor mit hOherer Potenz.) Diese Zahlen beziehen sich natiirlich 
nicht auf ein absolutes Grundmass: sie sind bis zu einem gewissen 
Grade willkiirlich gewihlt, aber sie erméglichen eine miihelose 
Vergleichung der verschiedenen Intensitaten eines Svstems ab- 
hingiger Faktoren. 

In Anlehnung an ein Beispiel von Goldschmidt wollen 
wir annehmen, die Intensitiét von M sei = 40, die von F = 60. 
Im heterogameten Geschlecht Ff MM iibertrifft also die Gesamt- 
intensitat der minnlichen Faktoren die des einzigen weiblichen 
Faktors um 20 Einheiten: Mannlichkeit ist hier epistatisch 
iiber Weiblichkeit. Umgekehrt ist im homogameten Geschlecht 
FF MM die Gesamtintensitiét der weiblichen Faktoren um 40 
grosser als die der minnlichen: Weiblichkeit ist epistatisch. Die 


fet 
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Dominanztrage wird also auf Grund von Intensititsverhaltnissen 
entschieden und statt von Dominanz spricht Goldschmidt in 
diesem Falle von Epistase. 

Goldschmidt macht ausserdem noch die Annahme, dass 
die Differenzen zwischen Mannlichkeits- und Weiblichkeitstaktoren 
einen gewissen Mindestwert, das epistatische Minimum. 
besitzen muss, wenn ein rein weibliches oder rein miinnliches 
Tier entstehen soll. Wird dieses Minimum nicht erreicht, so 
entstehen Gvynandromorphe. In dem eben betrachteten Beispiel 
wiirden also gerade noch Weibchen und Mannechen gebildet, wenn 
das epistatische Minimum 20 betragt. Erfaihrt nun aber der 
Faktor F eine Verstirkung — etwa dadurch, dass wir mit einer 
Rasse, bei der F die Intensitaét 70 besitzt. kreuzen — dann werden 
wohl noch 50° Weibchen gebildet werden: statt Méannehen 
werden aber Gynandromorphe entstehen. weil im hetero- 
gameten Geschlecht das epistatische Minimum nicht mehr 
erreicht wird. 

Fiir den zweiten Fall, weibliche Heterogametie, miinnliche 
Homogametie. liegen die Verhiltnisse ganz analog. Man _ hat 
jetzt natiirlich fiir F und M solehe Intensitaéten anzunehmen, 
dass FF epistatisch ist tiber M, aber MM epistatisch iiber FF. 

Alle die Schwierigkeiten, die sich Lbatesons Formel gegen- 
iiber geltend machen, bestehen bei Goldschmidts Annahmen 
nicht mehr. Besteht das bleibende Verdienst Batesons in der 
Kinfiihrung des Heterozygotie-Homozygotie-Schemas, so ist es bei 
Goldschmidt besonders der Hinweis auf die Variabilitat der 
Intensitat der Erbfaktoren, welche allein die komplizierten Falle 
mannigfach abgestufter Sexualitit, wie wir sie bei Fréschen yor- 
tinden, verstindlich zu machen vermag. 


B. Die Lokalrassen von Rana temporaria und esculenta. 

Von jeher sind die Batrachier mit Vorliebe zum Studium 
der Frage nach den geschlechtsbestimmenden Faktoren verwendet 
worden. Naturgemiss wendeten aber die alteren Untersucher 
ihre Aufmerksamkeit fast ausschliesslich dem Problem der will- 
kiirlichen Geschlechtsbestimmung zu, wihrend erst in neuester 
Zeit von Rich. Hertwig und Goldschmidt die Analyse der 
Erbfaktoren in Angriff genommen wurde. Trotzdem kénnen wir 
uns bei unseren Untersuchungen in weitem Mabe auf die alteren 
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Zuchtresultate stiitzen, besonders auf jene von Pfliiger und 
seinen Schiilern. 

Ptliiger kam auf den gliicklichen Gedanken, Grasfrdsche 
(Rana temporaria) von verschiedenen Lokalitaten zu beziehen. 
und zwar fiihrte er in den Jahren 1881 und 1882 Kulturen. die 
aus Bonn, Utrecht und Koénigsberg stammten. Einige Zeit nach 
der Metamorphose wurden die jungen Froschchen auf das Ge- 
schlecht hin untersucht. Dabei zeigten sich folgende Zahlen- 
verhaltnisse : 


I. Aus Kulturen: 


| Zahl der in 


Utrecht 
honigsberg 48.5 
Bonn 


or 


Pfliiger liess nun an den betretfenden Lokalitaten frisch 
ausmetamorphosierte, also ungefihr halbjihrige Fréschechen ein- 
sammeln. Das Geschlechtsverhaitnis war in jedem [alle dasselbe. 
wie in den entsprechenden Kulturen. 


Il. Kingefangene halbjahrige Tiere. 


Zahl der unter- 
suchten Tiere 


Utreeht 13,2 159 
honigsberg 48.5 500 


Bonn 440 + 228 


Dariiber konnte also kein Zweitel mehr bestehen, dass bei 
Grastroschen Lokalrassen existieren, welche durch ein bestimmtes 
Sexualverhiltnis charakterisiert sind. Pfliiger verfolgte aber die 
Sache weiter und fand bei (III.) eingefangenen 1'/2jaihrigen 
Frésehehen aus Bonn 49°/o Mannechen (unter 253 untersuchten 
Tieren). Ausserdem liess er erwachsene Frésche in grosser Zahl 
einsammeln und unter diesen war durehgehend das normale 
Greschlechtsverhaltnis festzustellen. (LV. Tabelle.) 
Bei der ungeheuren Uberzahl der Weibchen unter den frisch 
metamorphosierten Utrechter Fréschchen musste es aber von vorn- 
herein als ausgeschlossen gelten, dass das Normaiverhaltnis durch 


. 
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gréssere Sterblichkeit der Weibchen hergestellt werde. Pfliiger 
vermutete daher, es werde sich nachtriglich ein gewisser Teil 
von Weibehen in Mannchen umwandeln. Auf diese Erwigung 
hin untersuchte er eine Anzahl dreijihrige Utrechter Mannchen 
und bereits im vierten fand er einen ,Graafschen Follikel* von 
0.15 mm Durehmesser. Diese Tatsachen fiihrten Pfliiger zu 
dem folgenden Schluss: .Bei den jungen Fréschen gibt es dreierlei 
Arten von Tieren: Mannechen, Weibechen und Hermaphroditen. Im 
Laufe der Entwicklung verwandein sich die Hermaphroditen in 
detinitive Weibchen oder Mannehen. Je nach dem Grad des 
Hermaphroditismus erscheint das mannliche Geschlecht bald mehr 
hald weniger zuriickgedringt. Hiitte Pfliiger Konstitutions- 
formeln fiir diese drei Arten aufgestelit, dann wiren die Mannehen 
etwa mit MM, die Weibchen mit FF und die Hermaphroditen mit 
MF dargestellt worden. Da sich nun, wie wir gesehen haben. 
herausgestellt hat, dass in typischer Weise auch jedes Miannchen 
und Weibchen totipotent ist. d.h. den Miannlichkeits- und den 
Weiblichkeitsfaktor enthalt. so kam der ,Pfliigersche Herm- 
aphrodit* mehr und mehr in Misskredit. Ich werde indessen die 
Bezeichnung beibehalten und im Ansehluss an Gold- 
schmidts System die Tiere als Pfliigersche Herm- 
aphroditen bezeichnen, wenn die Differenz ihrer 
Weiblichkeits- und Mannlichkeitsfaktoren das epi- 
statische Minimum nicht erreicht. Sie entsprechen also 
den gvnandromorphen ‘Tieren in) Goldsehmidts Lymantria- 
kulturen und ebenso allen richtigen Zwittern. Von letzteren 
unterscheiden sie sich aber dadurch, dass sie nicht Zwitterdriisen, 
sondern Ovarien ausbilden; ich werde weiter unten versuchen, 
eine Erklarung fiir dieses eigenartige Verhalten zu geben.") 


IV. Eingefangene erwachsene Frosche. 


Zahl der unter- 
suchten Tiere 


Utrecht 297 
Konigsberg nO 310 
Bonn 104 Qs] 


') Es ist also wohl zu beachten, dass die Pfliigerschen Herm- 
aphroditen keine Zwitter im gebriiuchlichen Sinne sind, denn viele besitzen 
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Von alteren Forschern liegen sonst keine so eingehenden 
Angaben wie die Pfliigers vor. Aber es sind doch Anhalts- 
punkte vorhanden, die uns wenigstens iiber das Verbreitungs- 
gebiet der verschiedenen Rassen weiteren Aufschluss erteilen 
kénnen. Die Arbeiten von Bouin und C. kK. Hoffmann iiber 
die Entwicklungsgeschichte der Keimdriisen von Rana temporaria 
lassen keinen Zweifel dariiber aufkommen, dass beiden Forschern 
nur Larven mit Ovarien vorgelegen haben. typische Pfliigersche 
Hermaphroditen. Dagegen verfiigte v. Wittich (1853) tiber ein 
Material von miinnlichen und weiblichen Larven mit wohldifferen- 
zierten Hoden und Ovarien, was uns nicht mehr verwundert, wenn 
wir bedenken, dass er in Kénigsberg arbeitete. 

Alle neueren Untersuehungen, die hier in Betracht kommen. 
stammen von Richard Hertwig und seinen Schiilern. Sehmitt- 


V. Gesehlechtsverhaltnisse bei der Dorfener Rasse. 


Alter ab Zahl der Zahl der Um- Zahl der Zahl der 
Metamorphose wandlungsformen ; untersuchten 
in Monaten. in in °o in Tiere 


Zeit ihres Lebens stets nur Ovarien. Es sind sexuelle Zwischenformen, welche 
sich einerseits dadurch auszeichnen, dass in der Regel erst spit, metagam, 
iiber ihr definitives Geschlecht entschieden wird, und die sich andererseits 
von iichten Weibchen durch einen besonderen (geringeren) Ausbildungsgrad 
ihrer Ovarien unterscheiden. 


0 85 15 225 
l 15 310 

2 75 17 390 
3 70 12 1s 332 
4 70 12 18 215 
10 DD 24 21 220 
12 a4 24 20 210 | 
13 D4 20 26 200 
14 4 15 31 200 | 
15 53 12 35 1s0 
16 53 7 40) 200 
Is 52 4 44 120 
22 52 _ 48 200 
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Marcell arbeitete mit einem Material, das aus Dorfen (nord- 
ostlich von Miinchen) bezogen wurde. Er verfolgte insbesondere 
den Vorgang der Umwandlung Pfliigersecher Hermaphroditen 
in Mannehen. Ich habe in der YV. Tabelle seine Resultate 
zusammengestellt. Dabei bezeichne ich als Umwandlungstormen 
seine ,Intermediiren*, d. h. Tiere, deren Keimdriisen noch den 
urspriinglichen ovarialen Charakter erkennen lassen, aber im 
Begritfe sind, sich in Hoden umzuwandeln. 

Neuerdings habe ich mit Grastréschen aus Lochhausen (im 
Dachauermoos bei Miinchen), Irschenhausen (im Isartal, siidlich 
von Miinchen) und dem Ursprungtal ‘in den bayrischen Alpen. 
Hohe 850 m) experimentiert. Bei mittleren Temperaturen lieferten 
die Lochhausener und Irschenhausener fast ausschliesslich P fliiger- 
sche Hermaphroditen. die Ursprungtaler dagegen waren schon 
lange vor der Metamorphose differenziert in 50°/o Mannchen und 
50% Weibehen. Rana temporaria scheint demnach in 
Norddeutschland (Kénigsberg) und in den Alpen 
(Ursprungtal) dureh Lokalrassen mit friihzeitiger 
Geschlechtsdifferenzierung vertreten zusein. In den 
Ebenen Mitteleuropas (Utrecht. Umgebung von Miinchen 
usw.) leben dagegen Rassen, welche vorwiegend 
Pfligersche Hermaphroditen bilden. Die Bonner Rasse 
stellt ein tvypisches Bindeglied zwischen den beiden Extremen dar. 

Uber die Geschlechtsverhaltnisse bei Rana esculenta geben 
bis jetzt nur die Arbeiten von Richard Hertwig und 
Kuschakewitseh Aufsehluss. Hertwig machte die bedeut- 
same Entdeckung. dass man bei den Wasserfréschen die Pfliige- 
schen Hermaphroditen von den richtigen Weibchen morphologisch 
unterscheiden kann. Sie treten in zwei verschiedenen Formen 
auf. Die erste besitzt Keimdriisen, welche den typischen Ovarien 
noch recht ihnlich sind: Hertwig charakterisiert sie als zylin- 
drische oder wurstformige, schwach gewundene Wiilste mit glatter 
Obertliche, gegeniiber den richtigen Ovarien: breiten, krausenartig 
vefalteten, grobkérnigen Blattern. Die Entwicklungsgeschichte und 
der innere Aufbau dieser Driisen wurde von Kuschakewitsech 
studiert (.Intermediidre Reihe*). Ich sechlage fiir diese Form den 
Namen Hertwigsche Intermediire vor und werde sie meist 
kurzweg Intermediire heissen.') Die Keimdriisen der zweiten 
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Form zeigen im wesentlichen die Gestalt und den Aufbau der 
noch nicht geschliechtlich differenzierten Organe. Aber es finden 
sich auch typisch weibliche Merkmale: so besitzen z. b. die Sexual- 
strange Héhlungen (Ovarialtaschen). Diese Tiere sollen Hert - 
wigsche Indifterente geheissen werden. 

Wie bei den Grasfroschen sind auch hier Rassen mit verschieden 
starker Neigung fiir Bildung von Pfliigerschen Hermaphroditen 
(gemeinsamer Ausdruck fiir Intermediire und Indifferente) zu 
unterscheiden. Uber ihre Verbreitungsweise sind wir aber noch 
wenig orientiert. 

Rana esculenta wird in einer Héhe von 1000 Metern kaum 
mehr vorkommen. Im Ursprungtal habe ich sie nie angetroften. 
Dagegen soll Rana temporaria in 2600 Meter Hohe gefunden 
worden sein; neuerdings beobachtete Steiner, dass sie am 
Faulhorn noch in 2000 m Hohe laicht. 

Herrscht Analogie in der Verbreitungsweise der beiden Arten, 
dann haben wir die Wasserfrésche mit frihzeitiger Geschleclits- 
differenzierung an tiefer gelegenen Orten zu suchen, als die 
entsprechenden Lokalrassen der Grastfrésche. In der Umgebung 
von Miinechen hat Hertwig folgende Verhaltnisse festgestellt : 
,Alle Kulturen, welche von Schlieissheimer und Dortener Material 
stammten, sowie die im Freien gesammelten Froschlarven und 
jungen FTréschchen zeigten den indifferenten Charakter. Im 
Gegensatz dazu war das Llrschenhausener Material, gleichgiiltig, 
ob im Freien gesammelt oder nach kiinstlicher Befruchtung ge- 
ziichtet, meist sexuell friihzeitig differenziert. ... Von Lochhausen 
habe ich beiderlei Typen erhalten; doch iiberwogen ... . die 
inditferenten Formen.” — Sehleissheim und Dorfen liegen in der 
grossenteils sumptigen Ebene nordlich von Miinchen (Hohe 500 Meter), 
Irschenhausen im Isartal, siidlich von Miinchen (Héhe 700 Meter: 
an diesem Ort sind also temporaria und esculenta durch gegen- 
sitzliche Typen vertreten). Lochhausen ist ein Ort am siidlichen 
Rande des Dachauer Mooses, nahe dem hiigeligen Gelinde, in 
dem sich Irschenhausen betindet. Da die Frésche im Laufe des 
Sommers oft bedeutende Strecken durchwandern, ist es sehr 
wahrscheinlich, dass in Lochhausen eine ansiassige Ebenen-Rasse 
und eine zugewanderte Hiigel-Rasse vermischt vorkommen. Kin 
klares Bild von der Verbreitungsweise von Rana esculenta konnen 
wir uns aber noch nicht machen; die ganze Umgebung von Miinchen 
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scheint mehr oder weniger den Charakter eines Ubergangsgebietes 
zu tragen, und iiber weitere Lokalitaten sind wir bis jetzt wenig 
orientiert. 

Um mich kurz ausdriicken zu kénnen, werde ich im folgenden 
von differenzierten Rassen sprechen, wenn bei der Meta- 
morphose das Verhaltnis 50 ¢ : 50 2 vorliegt, dagegen von 
undifferenzierten Rassen, wenn vorwiegend Pfliigersche 
Hermaphroditen vorhanden sind. 


C. Die Erbfaktoren und Rich. Hertwigs Kreuzungsexperimente. 


Wir wollen nun dureh Aufstellung von Erbformeln die 
Rassenunterschiede genauer kennzeichnen und dann an Hand von 
Kreuzungsversuchen diese Formeln auf ihre Richtigkeit hin priifen. 
Aus Griinden, die noch diskutiert werden sollen, muss Hetero- 
gametie des Mannechens und Homogametie des Weibchens an- 
genommen werden. In der Schreibweise Goldschmidts wiirden 
also die Grundformeln lauten: 

Mannehen MMFf 

Weibchen 
dabei gelten im allgemeinen die Voraussetzungen, dass F > M 
und f = 0. 

Eine ungezwungene Interpretation der Geschlechtsverhalt- 
nisse von Rana ist jedoch nur mdglich, wenn an die Stelle von f 
ibedeutet das Fehlen von ein Weiblichkeitsfaktor gesetzt 
wird, der sich von IF nur dureh die (in der Regel geringere) 
Intensitit unterscheidet. Wir haben dann die neue Grund- 


formel: 
Mannehen 


Weibchen 
mit den Intensitatsverhaltnissen 
F>M 
M> 

In einem Grenzfall, der aber kaum bei einer Lokalrasse 
von Rana verwirklicht sein wird, kénnte F — M = I‘ sein. 

Das Mannehen bildet Gameten MI und MI‘. welche die 
effektiven Werte F—M und M—I”’ haben. Im ersten Fall iiber- 
wiegt der Weiblichkeitsfaktor und ich bezeichne die Differenz 
mit I‘; im = zweiten iiberwiegt der Mannlichkeitsfaktor, die 
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Ditferenz sei dargestellt durch M’. Das Weibchen bildet nur 
Gameten MI = 

Durch Befruchtung entstehen die Kombinationen — 
= und — = M”. 

Bei differenzierten Rassen besitzen und M“ Intensititen 
von der Art, dass Weibchen und Mannehen entstehen. Bei den 
undifferenzierten dagegen sind die Intensititen geringere. Im 
oben erwalnten Grenzfall wiirden I’ und gleich Null werden : 
also: F’* = Fo und M“ = Mo |{sobald der bestimmte Wert der 
Intensitit gegeben ist, lasse ich die allgemeinen Indices fallen]. 
Von hier aus lasst sich dann eine Reihe von Typen mit immer 
ausgesprochener erblich festgelegter Geschlechtstendenz autstellen. 
Beim nichstfolgenden Typus moégen z. B. aus der Befruchtung 
Kier folgender Konstitution hervorgehen: I‘ = F 2 und M‘“ = Mg, 
d. h. die eine Halfte der jungen Generation besitzt eine geringe 
Neigung nach Weiblichkeit hin. die andere Halfte eine ebensolche 
nach Mannlichkeit gerichtete. Das Zustandekommen dieser beiden 
Eisorten setzt natiirlich voraus. dass miitterlicherseits Gameten 
F4 und vaterlicherseits Gameten = F1 und M‘= M3 
gebildet wurden. — Nach diesem wird die Tabelle I olne weiteres 
verstindlich sein, die sechs derartige, aufeinander folgende Typen 
darstellt. 


Tabelle I. 


T vpus 4 9 4 9 
Fo Mo Fi Ms F2 M6 F3 M9 F4 Mi F: 
Fo Fo Fi Fi/F2 Fo F3 Fa Fal F 


befruchtetes Ei Fo Mo F2 M2 F4 M4 F6 M6 Fs Ms Fi0 M10 


(iameten . 


Das epistatische Minimum sei sieben Intensitatseinheiten. 
Dann werden also die Typen I—IV Pfliigersche Hermaphro- 
diten, dagegen V und VI Miannchen und Weibchen liefern. Um 
den Besonderheiten der verschiedenen Lokalrassen gerecht zu 
werden. geniigt die Annahme, dass sie sich im Gebiet der Typen 
III—V bewegen. Fiir die folgenden Analysen werden wir nur 
ein Mittelglied noch beizuziehen haben, das in Tabelle II als 
Typus 1Va eingetragen ist: der erste Typ einer differenzierten Kasse. 
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Tabelle IL. 


iV Va \ 
Typus 
{ Fo M6 Fs) M9 Fas Fa Mie 
(| Fo | Fo | Fs | F3 | Fa Fa 


befruchtetes Ei Fy Ma Foe M6 Fz M7) Fs Ms 


Eine erste Probe auf die Richtigkeit dieser Annahmen wird 
sich aus Bastardierungen ergeben miissen. Dabei sind folgende 
zwei charakteristische Falle méglich: 

1 V gibt 2: H (PH. Hermaphroditen) 

denn 2 IIf bildet Gameten F 2, F2 
folglich ist die Konstitution der befruchteten Eier: M10 ¢ und 
F¢ = H. 
2.29 VX HI gibt 100% H 
denn 2 V_ bildet Gameten F 4, 
.. iy M6. F2 
also Konstitution der befruchteten Eier: M2 — H und F6 = H. 

Ich habe selber keine Bastardierungen ausgefiihrt: Rana 
temporaria wiirde sich dazu auch sehr wenig eignen. Aber von 
Rich. Hertwig liegen zahlreiche und aAusserst mannigfaltige 
derartige Versuche vor (an Rana esculenta angestellt), und diese 
liefern eine iiberraschende Bestitigung der gemachten Annalmen. 

Die auffalligste Konsequenz der gemachten Annahmen ist 
die, dass in einigen Fallen wohldifferenzierte Mannchen und Herm- 
aphroditen in gleicher Zahl auftreten miissen. Tatsichlich fiihrt 
Hertwig (1912) auch nicht weniger als acht derartige Ergeb- 
nisse auf: sie entsprechen also dem dargestellten Beispiel 1. 

Aber auch das Beispiel 2 findet sich oft realisiert. Fiirs 
erste miissen wir uns vergewissern, dass das Weibchen wirklich 
dem Typus V angehért. Das kann geschehen, indem ein Teil der 
Kier mit Samen von Mannchen differenzierter Rasse (Typus V) 
befruchtet wird. — In einem Falle hat Hertwig die Eimasse 
eines Lochhausener Weibchens in fiinf Portionen geteilt und mit 
dem Samen von drei Lochhausener (L1—3), einem Florentiner (F) 
und einem Dorfener (1D) Mannehen befruchtet. Die Nachkommen- 
schatten zeigten folgende Geschlechtsverhaltnisse : 
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Miainnehen Nachkommen 
101 
& 
19 ¢:130 H 
= 11 9: 190 H 
Wir kénnen bei der Betrachtung der Bastardierungsresultate ganz 
allgemein die Formen, welche nur in geringer Zahl vertreten sind, vernach- 
liissiven, denn offenbar sind sie nur unter dem Einfluss sekundirer Ein- 
wirkungen entstanden. Auf diese Faktoren, welche die Umwandlung der 
Pftliigerschen Hermaphroditen in geschlechtlich wohldifferenzierte Tiere — 
oder umgekehrt bewirken, kommen wir spiiter zu sprechen. 
Das Resultat des vorliegenden Experimentes ist aiso dieses: 
Das Lochhausener Weibchen lieferte mit den Mannehen F, L1 
und L2 geschleeltlich differenzierte Nachkommen, mit L3 und 
dagegen Pfliigersche Hermaphroditen. Demnach gehoren 
zweifellos das Weibchen und die drei ersten Miannchen der 
differenzierten Rasse an (Typus V). Das Zuchtergebnis mit den 
Mannehen L3 und D erklirt sich unter der Annahme. dass letztere 
dem Typus III angehéren (Beispiel 2). Dass diese Annalme 
gerechtfertigt ist, geht aus zwei weiteren Kulturserien hervor. 
Es wurden nimlich mit dem Samen der verwendeten Mannechen 
noch die Eier von zwei weiteren Weibchen befruchtet. welche 
sich danach als der undifferenzierten Rasse angehérend auswiesen. 
Mit den drei ersten Mannchen gekreuzt, ergab sich stets eine Nach- 
kommenschaft yon Mannechen und Hermaphroditen (Beispiel 1), ') 
mit den zwei letzten dagegen eine solche, die ausschliesslich aus 
Hermaphroditen bestand. Das Resultat steht in bester Uber- 
einstimmung mit unseren Erwartungen. 


Nachkommenschaft Nachkommenschaft 
des 1. Weibchens des 2. Weibchens 
49 6: 44H 102 ¢: 98 H 
69 ¢:178 H 70 @:165 H 
160 @:127 H 
5 220 H 

1¢: 31H 99 H 


Mainnechen 


') In den beiden Kreuzungen mit Mannchen L1 weichen die Geschlechts- 
ziffern erheblich yon dem theoretisch zu erwartenden Verhaltnis (50 4:50 H) 
ab. Ob das nur auf einem Zufall beruht, wird kaum zu entscheiden sein. 
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In der Tabelle HLA sind diese simtlichen Kombinationen 
noch einmal dargestellt. Die Pfliigerschen Hermaphroditen sind 
bezeichnet mit J (Hert wigsche Indifferente) und T (Hertwig- 
sche Intermediare). Die Bezeichnungen fiir die Elterntiere sind 
folgendermassen zu verstehen. F V_ bedeutet: -Florentiner 
Mannehen, Rassetypus V. L 2 IIL bedeutet Lochhausener Weibehen. 
Rassetypus usw. = Dorfen). 


Tabelle 


LQV §24:622:2) 674 792:35 5192: 190) 
L2ul 494;44) 694:178) 1604:127) 5 4:220T 12:31T 
24:98) 704:165) 99T 


Die Verteilung von Intermediiren und Indifferenten erscheint 
auf den ersten Blick unverstandlich. Hinsichtlich der Ausbildung 
der Keimdriisen stehen doch die Intermediiren den Weibchen 
viel niher als die Indifferenten.') Nach Tabelle II] A scheinen 
aber Intermediire aufzutreten. wenn der Weiblichkeitsfaktor das 
epistatische Minimum weit unterschreitet; in den Fallen, wo er 
ihm nahe kommt. entstehen Indifferente. Es sind aber diese 
Verhaltnisse ganz anders aufzufassen, wie folgende Uberlegung 
zeigt. Indifferente beobachtet man recht hautig beim~Experi- 
mentieren, und zwar treten sie in den Kulturen auf. welche 
unter extremen Bedingungen geziichtet werden. Hertwig und 
Kuschakewitsch haben uns mit der interessanten Tatsache 
bekannt gemacht. dass in den Uberreifekulturen yon Rana escu- 
lenta die Keimdriisen sehr lange auf dem indifferenten Stadium 
verharren: bei Rana temporaria fand ich gleiche Verhaltnisse. 
Ausserdem fand ich immer einige Indifferente in meinen Kilte- 
kulturen: alnliche Beobachtungen teilte bereits Hertwig mit 
(1912. 8.101). Die Annahme, dass Kreuzung zwischen Lokal- 
rassen dilmlich wirkt wie Kalte und Uberreife. ist naheliegend. 


Da in Lochhausen (von diesem Ort stammen das Miinnchen und beide Weibchen) 
beide Arten von Lokalrassen vermiseht vorkommen, liegen hier méglicher- 
weise Bastarde vor und es kénnte sich um eine komplizierte Spaltungs- 
erscheinung handeln. 


) Vergleiche Anmerkung 35. 22. 
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Sie scheint auf die Entwicklung der Keimdriisen einen hemmenden 
Einfluss auszutiben. so dass Pfliigersche Hermaphroditen (Tiere 
ohne sehart ausgepragte Sexualitit!) besonders lange den indiffe- 
renten Zustand beibehalten. 

Mit dieser Auffassung steht die Tabelle TILA in’ bester 
lbereinstunmung: Pfliigersehe Hermaphroditen erscheinen als 
Indifferente. wenn sie aus einer Kreuzung von Typus \ omit 
Ill hervorgehen: dagegen sind sie Intermediire. wenn 
beide Eltern dem ‘Typus II] angehorten. 

Die Tabelle HID stellt eine weitere Kreuzungsserie von 
Hertwig dar (J Irschenhausen). Sie ist besonders dadureh 
interessant. dass sich die drei Weibchen dem = ersten Mannehen 
gegeniiber gleichartig verhalten. obgleich das letzte eine besondere 
Koustitution besitzt, wie sich durch die Betruehtung mit Lo lVa 
und J. [Va feststellen lasst. 


Tabelle 


Lgva JIG J 2 iil 
Je Wa 140 7 3142. 52 W24:975 109 J 
J2 Wa 67 7 368 162 4:1142:2) 162¢:149:4) 
52 80 7:69) :12:71) 82:12:64) 


Die Patsache, dass sich die jiusserst mannigfaltigen Bastar- 
dierungsergebnisse mit memen Annahmen in vollkommene Uber- 


elnstimmimge bringen lassen. spricht selir fiir die Riehtigkeit diesei 


Interpretation. Doch muss noch auf einen Mangel antmerksam 
vemacht werden. Theoretisch wire namiich noch der tolgend 
Fall méelich: 2 V X IVa gibt H: 50% ¢ 
denn 2 V_ bildet Gameten F 4. F 4 
also fwonstitution der betruchteten Ejer: H: 


Kin gleiches Resultat liefert die Kreuzunge 2 V xX 2@ IV. 
Nun ist ja nicht ausgesehlossen. dass diese 'Nombination in 
Hertwigs Kulturen tehite: das ist aber doch unwahrscheinlieh. 
Ich glaube eher, dass fiir Mannlichkeits- und Weiblichkeitsfaktor 
verscliedene epistatische Minima anzunelhmen sind. Halten wir 
fiir den letzteren an der Zahl 7 fest. so konnte das epistatische 
Minimum fiir den ersteren bei 5 liegen. theoretischen 
Standpunkt aus wird sich gegen eine solche Annahme nichts 

Archiv f. mikr. Anat. Bd.sé. Abt. I. 
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einwenden lassen; um so weniger, als F und M doch ganz ver- 
schiedene Qualititen darstellen. Es liegen aber ‘Tatsachen vor, 
die diese Vermutung stiitzen. Von den bisher betrachteten 
hombinationen wiirde bei der neuen Voraussetzung nur. eine 
einzige ein neues Resultat liefern: Typus IV wiirde eine Stellung 
zwischen undifferenzierter und differenzierter Rasse einnehmen, 
denn das Weibchen bildet Gameten I 3. 
Minnehen M9. F3 

also Konstitution der befruchteten Eier: und H. 
Existieren aber in Wirklichkeit Rassen. welche bei Reinzucht 
Mannechen und Hermaphroditen im Verhaltnis von 50: 50 liefern ? 
Hertwigs Experimente verneinen wenigstens diese Frage nicht: 
jedenfalls erscheint jetzt die Interpretation der Tabelle IIIB 
natiirlicher. wenn wir bei gleicher Reihentolge die Tiere folgender- 
massen den Typen zuteilen: Mannchen: FV, LIV, J IV. 
Weibehen: JV, JV. JIV.") Fiir das Vorkommen der in Frage 
stehenden Rasse spricht auch das Geschlechtsverhiltnis. das 
Hertwig bei eingefangenen jungen Fréschen aus Lochhausen 
feststellte: 94 157 J: 22 2. Dieses (Gesamtresultat koénnte 
z. B. aus folgenden drei Teilen bestehen: 22 2: 22 2 (Typus V) 
72 9:72 J (Typus 83 J (Typus Allerdings muss 
die Zahl der Mannehen in Lochhausen schon ohnehin grosser sein 
als die der Weibchen, weil jedenfalls auch im Freien die Kreuzung 
92 ILL vorkommt, welche Miannechen und Hermaphroditen 
liefert. Endlich sind hier noch die Rassen von Rana temporaria 
niher zu betrachten. Bereits Pfliiger kam zu dem Resultat, 
dass morphologisch Hermaphroditen und Weibchen nicht unter- 
schieden werden konnen. Meine entwicklungsgeschichtlichen 
Untersuchungen haben ganz dasselbe Resultat ergeben. Ein 
Vergleich ergibt nun, dass die einzige hier vorkommende Form 
von Ovarien jener der Hermaphroditen (Intermediiren) von Rana 
esculenta sehr ahnlich ist (wenigstens zur Zeit der Metamorphose 


Unerklirt bleibt dann nur, warum das Weibchen J IV mit den 
Minnehen LIV und J LV Indifferente liefert, wihrend doch Intermediire 
erwartet werden sollten. Jedoch sind die Unterschiede zwischen den beiden 
Formen der Pfliigerschen Hermaphroditen so sehr durch die mannig- 
fachsten Ubergiinge verwiseht, dass eine genaue Klassifikation oft zur 
Unmiglichkeit wird (vel. Hertwig, 1912. 8.87): es kann darum diese 


Unstimmigkeit fiiglich vernachlissigt werden 
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und in den ersten daraut folgenden Monaten). Das scheint also 
darauf hinzuweisen, dass bei temporaria nur die Rassetvypen II 
und IV (mit den verbindenden Zwischenstufen) vorkommen. 
wihrend sich esculenta bis zum ‘Tvpus differenziert hat. 

Die mannigfaltigen Geschlechtsverhaltnisse bei Froschen. 
_soweit sie dureh Erbfaktoren bedingt sind, gestatten also eine 
einheitliche und einfache Betrachtungsweise. Die Rassen von 
Ranaescnuientaentsprechen den Typen Il bisV Tabellenl 
und Il), jene von Ranatemporaria den Typen IIL bis IN. 
wobei stets das epistatische Minimum fiir Mannlich- 
keit M 5 und fiir Weiblichkeit F — 7 betriaegt. 

Bis dahin operierten wir der Kiirze halber nur mit den 
Differenzen zwischen den totalen Faktoren) Miannliehkeit und 
Weiblichkeit. Es sei hier nur kurz angedeutet, welche Anordnung 
der totalen Faktoren M ound F mir am wahrscheinlichsten  er- 
scheint. Unter Beriieksiehtigung der Werte in Tabelle I ist die 
Tabetle IV autgestellt. Um bequem arbeiten zu konnen, wurden 
nur ganze Zahlien verwendet. Das Prinzip, welches diesen An- 
nahmen zugrunde liegt. ist vielleicht aus der Tabelle V noch besser 
ersichtlich. (Damit die Resultate dieselben bleiben wie naelh 
Tabelle IV. miissen jetzt auch die epistatischen Minima kleine) 
gewihlt werden: sie legen jetzt ungefihr bei M $f une 
523) 

Die Tabelle besagt folgendes. Die Morgan-Gold- 
schmidtsehe Formel FF MM Weibchen, Fr MM Maunelen 


(wohei f das Fehlen von F bedeutet). hat nur in einem itller- 
dings sehr verbreiteten Grenzfall Giltigkeit (Iypus V1 


diesem Fall wird das Geschleeht meistens ausseliliesshel von den 
Erbfaktoren bestimmt. Im andern Grenzfall (Pypus 1) bestehen 
zwischen Geschlecitsbestimmung und Verteilung der Geschieelits- 
faktoren keine Beziehungen. Uber das Gesehlecht wird erst im 
Verlanfe der individuellen Entwicklung entsebieden. — Die 
Reihe IL bis VI bringt zum Ausdruck, in welcher Weise Sehritt 
fiir Sehritt die Geschlechtsbestimmung mit dem Vrozess der 
Gametenbildung vereinigt wird. Offenbar handelt es sich dabei 
um einen phylogenetischen Prozess. Die Geschieclitsbestimmung. 
welche urspriinglich ganz von Aussenfaktoren abhangig ist. wird 
nach und nach Gegenstand der Vererbung. Es geschieht das so, 
dass der eine Geschlechtsfaktor (in unserem Fall F. beim Abraxas- 


A 
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typus M) in gewissem Sinne unsyminetrisch verteilt wird: in einem 


Viertel der gebildeten Gameten — in der Halfte der mannlichen 
(rameten — erscheint er geschwiicht. in den iibrigen Gameten 


dagegen etwas verstirkt. 

Diese Autfassungsweise steht in guter Ubereinstimmung mit 
den Ergebnissen der Heterochromosomenforschung. Nach den 
Untersuchungen von Wilson und anderen kann es keinem 
/weifel mehr unterliegen, dass phylogenetisch der Protenortypus 
(Chromosomenkonstitution: ¢@ == NO, 2 = XN) durch Vermittlung 
des Lygaeustypus (co = NY, 2 = NN) aus Formen ohne Hetero- 
chromosomen (also == = NN) hervorgegangen ist. 
Allerdings ist es fraglich, ob die beiden phylogenetischen Vorginge 
streng parallel verlaufen. Manches spricht dafiir, dass die Ver- 
inderungen der Intensitéten der Erbfaktoren jenen der Chromo- 
somengréssen vorausgehen. 

Zum Schluss sei noch daran erinnert, dass nach Gold- 
schmidt die ,,Potenz (der Geschlechtsfaktoren) ebenso wie jede 
andere Eigenschaft der Fluktuation unterworfen ist.“ Der Erb- 
faktor zeichnet sich innerhalb einer Rasse nicht durch eine un- 
veriinderliche Intensitat. sondern durch eine bestimmte Variations- 
breite aus. Diese Variationsbreite muss aber eine relativ geringe 
sein, wie daraus hervorgeht, dass Kulturen, die unter sehr gleich- 
miissigen und annahernd optimalen Bedingungen geziichtet werden, 
sich stets aus gleichartig ausgebildeten Tleren zusammensetzen. 
(nur Weibehen oder nur Hermaphroditen oder 50° 9 ¢:50°% 2 
usw.). Die grosse Mannigfaltigkeit. die sich oft beim Auszihlen 
von Kulturen zeigt, beruht nur zu einem sehr geringen Teil auf 
erblich gegebenen Unterschieden; sie ist vor allem ein Produkt 
der Aussenbedingungen. 

D. Literatur. 

Goldschmidt hat (1912. 1913) eine Interpretation von 
Hertwigs Bastardierungsexperimenten gegeben, die sich von 
der meinen in zwei wichtigen Punkten unterscheidet. 1. Er 
legt die Annahme zugrunde, das weibliche Geschlecht sei das 
heterogamete. Dadurch wird aber einerseits das Verstindnis des 
auffalligsten Hert wigschen Zuchtresultates (50 ¢:50 H) un- 
moglich. Andererseits sollte man nun oft das Ergebnis 50 9: 50H 
erwarten, das aber, wie oben erwahnt, in Hertwigs Kulturen 
volikommen fehlte. — Es ist also kaum mehr bezweifeln, 


; 
i 
| 
4 
i 


22 Emil Witschi: 


dass bei Rana manniiche Geschlecht heterogamet ist. 
2. Goldschmidts Interpretation basiert auf der Erbformel, 
die an Lymantria gewonnen wurde, und die (bei der Annahme 
miinnlicher Heterogametie) lautet: FfMM: = FFMM. 
Dabei bedeutet ft das volistandige Fehlen des Weiblichkeitstaktors. 
Die Intermediiren werden einfach als Weibchen autgefasst.') 


Ptliiger unterschied meistens nicht zwischen Hermaphroditen und 
Weibchen, sondern nannte alle Tiere mit Ovarien Weibchen: auch ich tue 
das oft, weil es eben bei temporaria unméglich ist, dem einzelnen Tier 
anzusehen, ob es ein Ptliigerscher Hermaphrodit oder ein Weibchen ist 
Hertwig bezeichnete auch die von Kuschakewitsch und mir Inter- 
mediire genannten Tiere als Weibchen: aber sowohl aus Hertwigs 
statistischen und morphologisch-beschreibenden Angaben, wie auch aus der 
Beobachtung von Kuschakewitsch, dass sich ein Teil 
dieser Tiere in Minnehen umzuwandeln pflegt, scheint mir 
hervorzugehen, dass wir es hier mit typischen Pfliigerschen Hermaphro- 
diten zu tun haben. 

Wie mir Herr Geheimrat von Hertwig mitteilt, muss er daran 
festhalten, dass die Vertreter der fraglichen Form ‘richtige Weibehen  seien. 
Denn nach seinen Erfahrungen erscheint es als ausgeschlossen, dass noch 
eine Umwandlung in Miinnchen statttinden kénnte. Allerdings ist es nicht 
durchaus sicher, dass Kuschakewitschs Intermediiire und Hertwigs 
.Weibchen mit zylindrischen ete. Ovarien> identisch sind: leider kémmen dik 
beiden Materialien nicht mehr miteinander verglichen werden.  Fiir eine 
Identitiét sprechen aber die Zeichnungen von Kuschakewitseh, welche mit 
der Schilderung von Hert wig in bester Ubereinstimmung stehen | vgl. unser 
Tateltig. la und le). Die Unterschiede in der fiusseren Form der Keimdriisen 
typischer Weibchen und der .Intermediiren* sind iibereinstimmend nach Hert- 
wig und Kuschakewitseci darauf zuriickzufiihren, dass 1. die Héhlungen 
in den Sexualstriingen (Ovarialtaschen) bei den Intermediiiren sehr viel 
kleiner sind als bei den Weibchen differenzierter Rasse, 2. die Keimdriisen 
der Intermediiren sehr viele Vermehrungszellen und jiingste 
Ooeyten Einester, Pseudoreduktionsstadien), daygegen wenig iltere. 
grosse und dotterreiche Fier enthalten, wiihrend bei den Weibchen der 
differenzierten Rasse das Verhiiltnis ein umgekehrtes ist vgl. Kuschake- 
witsehs Photogramme 102, 105 mit 90, 91). Wir haben noch keine zu- 
verlissigen Angaben dariiber, von welchem Stadium weg eine Umwandlung 
yon Ovarien in Hoden nicht mehr statttindet, Jedenfalls liisst sich diese 
Umwandlung noch monatelang nach der Metamorphose an nahezu typischen 
Ovarien beobachten (Witsehi, 14. 8. 66 

Alle diese Erscheinungen: gréssere Teilungsfiihigkeit der Keimzellen, 
langes Verharren der Keimzellen auf dem Vermehrungsstadium, verzigert« 
Dotterbildung und geringe Entfaltung der (sekundiren) Genitalhéhlen erinnern 
an die im Hoden zu beobachtenden Zustiinde und sind offenbar bedingt durch 
den Umstand, dass das epistatische Minimum weder von Minnlichkeit noch 
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Indem nun der Faktor F so sehr verstarkt erscheint, dass F 
sogar kraftiger ist als MM, sollen die Kulturen mit 100° 
.Weibchen* entstehen. Da aber F im homogameten wie im 
heterogameten Gesehlecht verstarkt auftreten miisste. so sollte 
man erwarten, dass sich die Halfte der Tiere durch besonders 
gut entwickelte Ovarien auszeichnen wiirde (zum selben Resultat 


fiihrt natiirlich die Annahme, dass die Faktoren F normal, M 
dagegen geschwiicht auftreten). Dem entsprechen aber die wirk- 


lichen Verhiltnisse nicht: die samtlichen zeigen gleich- 
artig ausgebildete Neimdriisen, und zwar sind es eigenartig 
entwickelte Ovarien, welche die Intermediiren als sexuelle 
Zwischenstufen — Pfliigersche Hermaphroditen — erscheinen 
lassen (vergl. Anmerk. Seite 22 f.). Diese Gleichartigkeit kann 
nur verstindlich werden, wenn man an die Stelle von f einen 
bestimmten Wert setzt. der dem von F ziemlich nahe kommt. 

In der Literatur ist mir bisher nur ein Fall aus zoologischem 
Gebiet begegnet. dev den Hert wigschen Bastardierungsexperi- 
menten entspricht. Es sind die Beobachtungen des Fisehziichters 
Thumm lebendgebirenden Karpflingen. Die wichtigsten 
Resultate beschreibt er folgendermaben: .1. Antang dieses Jahres. 
Mitte Februar, nahm ich fiinf grosse Weibchen und gab ihnen 
ein junges. etwa halbgrosses Mannehen zur befruchtung: 

Resultat: Mannehen. 

2. Den andern fiinf grossen Weibchen gab ich eines von 
jenen bei den meisten Cyprinodonten bekannten Mannehen, welche 
vom normalen Typ insofern abweichen, als sie sehr spit das 
Kopulationsorgan ausbilden, also dem weiblichen Typ lange Zeit 
sehr alintich sehen, und vor allem zur Zeit der Umwandlung der 


von Weiblichkeit erreicht wird. Der Umstand, dass wiihrend und nach det 
Metamorphose Hertwigs Tiere sich vorwiegend schon als richtige Weibchen 
repriisentierten, beweist keineswegs, dass sie bei ihrer Entstehung (d. h. ihrer 
Erbkonstitution nach) auch Weibchen und nicht Pfliigersche Hermaphro- 
diten im oben |S. 8 definierten Sinne waren. Denn es ist gerade das 
auttilligste und einwandfreieste Resultat meiner Temperaturversuche (mit 
temporaria), dass unter optimalen Bedingungen die undifferenzierten Rassen 
100° o Weibehen liefern, unter ungiinstigeren Verhiltnissen dagegen mit 
grésster Regelmissigkeit auch Mannchen entstehen lassen (8. Kulturen B). 
Da Ilert wig seine Kulturen (abgesehen von den Kiilteversuchen, die hier 
nicht in Betracht kommen) stets unter sehr giinstigen Bedingungen hielt. 
ist der ausgesprochen weibliche Charakter dieser Form wohl verstandlich. 
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Analtlosse in das NKopulationsorgan grésser sind als gleichalterige 
Weibchen, wahrend der normale mannliche Typus bei allen mir 
bis jetzt bekannten Lebendgebirenden wesentlich kleiner als das 
Weibchen ist und auch im Alter kaum so gross als dieses wird. 
Das Resultat dieser Befruchtung (grosse Weibehen iibergrosses. 
spit reif gewordenes Mannehen) war: 76°90 Weibchen. 

5. Fiinf mittelgrossen Weibchen gab ich ein bedeutend 
grosseres (derartiges wie ad 2) Mannchen zur Befruehtung: das 
Resultat war: 92° Weibchen. 

1. Den restlichen fiinf mittelgrossen Weibchen gab ich ein 
normales, dazu passendes, also kleineres Mannehen. Das Resultat 
war: Minnchen. 

Bemerkt sei dabei, dass die zu diesen Versuchen benutzten 
Minnchen und Weibchen etwa gleichaltrig sind. 

Die bekannten Lymantria-Experimente Goldschmidts 
zeigen insofern etwas ganz anderes, als die simtlichen Rassen des 
Schwammspinners dem Typus VI (Tabelle IV; jedoch Abraxas- 
Typ) angehéren und nur verschiedene Variationen desselben dar- 
stellen. 

Eine eingehende Besprechung der botanischen Arbeiten 
wiirde hier zu weit fiihren. Es sei nur an dem Beispiel der 
Corrensschen Bryonia-Versuche gezeigt, wie ganz besonders 
im Ptlanzenreich das hier entwickelte Prinzip eine weitgehende 
Anwendung wird finden konnen. Angenommen, die hermaphrodite 
mondécische Bryonia alba gehdre dem Typus I (Tabelle IV) an, 
die didcische B. dioica dagegen dem Typus VI. Dann miissen 
die beiden moéglichen Kreuzungen folgende Resultate liefern (das 
epistatische Minimum sei fiir F und M = 7): 

1. alba X dioica ¢ gibt 50°/o Mis = + 50°/o Fs =H. 

2. alba dioica gibt 100°/o Fs = H. 

Beidemal neigen die Hermaphroditen stark zu.Weiblichkeit 
hin. indem die Intensititen ihrer Geschlechtsfaktoren vom epi- 
statischen Minimum fiir Weiblichkeit nur zwei Einheiten entfernt 
bleiben. vom epistatischen Minimum fiir Mannlichkeit dagegen 
deren 12. Die Hermaphroditen werden also einen vorwiegend 
weiblichen Charakter aufweisen. In Wirklichkeit erschienen an 
Stelle der zu erwartenden Hermaphroditen Weibchen, welche 
aber hautig einige bald verdorrende mannlicke Bliitenstande 
erzeugten. 
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II. Geschlechtsbestimmende Aussenfaktoren. 


Nach VPfliigers Angaben soll unter den erwachsenen 
Fréschen aller Lokalititen das Gesehleehtsverhaltnis 50 2:50 
annihernd hergestellt sein. Nach meinen Beobachtungen muss 
ich aber annelmen, dass im Ursprungtal die Minnehen bedeutend 
zalilreicher vorkommen als die Weibchen. Am 21. April 1912 
hatte dort das Laichgeschaft eben begonnen: nach meiner Schitzung 
befanden sich damals in einem grossen Tiimpel 2000 Miannchen., 
aber kaum 200 Weibchen.') Als ich die Stelle nach einer Woche 
wieder aufsuchte, ging die Laichperiode ihrem Ende zu. Ich 
fand noch ungefahr 100 Mannehen und 4 Kopulae: ausserdem 
Laichbailen yon kaum mehr als 300 Weibchen. Im Spitsommer 
besuchte ich das Tal wieder. um erwachsene Tiere einzusammeln. 
Im Verlaufe einiger Stunden war ich im Besitz von zwélf Mannehen 
und zwei Weibchen. Wie wenig aber derartige Feststellungen 
besagen, geht noch aus der folgenden Beobachtung hervor. Bei 
meinem ersten Besuch im Ursprungtal kam ich auch an einen 
kleinen flachen Tiimpel, in dem ungefihr ein Dutzend hopulae 
sassen. Aber die Weibchen waren simtlich tot (ebenso alle die 
zahlreichen Molche. die sich in diesem Wasser befanden). Jeden- 
falls waren Froschweibehen und Molehe dem in der voraus- 
gegangenen Nacht unvermittelt hereingebrochenen Frost eriegen, 
waihrend die Froschmannechen denselben zu tiberdauern vermochten. 
Die Sterblichkeitsverhiltnisse scheinen also fiir die Geschlechter 
verschieden zu sein. Uberhaupt miissen alle an den erwachsenen 
Tieren gemachten Beobachtungen mit strengster Kritik betrachtet 
werden, da auch die Lebensweise der beiden Geschlechter nicht 
identisch ist. 

Im iibrigen ist mit Riicksicht auf die Begattungsverhilt- 
nisse bei den Fréschen zu erwarten, dass im allgemeinen jede 
Lokalrasse den Bedingungen ihrer Umgebung so angepasst ist. 
dass unter deren Einwirkung die Geschlechtsnorm  schiliesslich 
hergestellt wird. Ob aber Aussenfaktoren tiberhaupt geschlechts- 
bestimmend (genau gesagt, weibchen- oder minnchenbestimmend) 
wirken, wird man nur im Experiment erschliessen konnen und 


') Diese befanden sich alle in Kopula: an manchen Weibchen hingen 
zwei. drei, einmal sogar vier Minnchen. Dabei wurden die Weibchen natiirlich 
oft beschiidigt. in einigen Fillen waren sie schon tot. 
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zwar dadurch, dass man entweder diese Faktoren fern halt. oder 
aber sie verstarkt und durch neue (von der Natur nicht ver- 
wendete) unterstiitzt. 


A. Temperaturversuche. 


Bevor wir zur Betrachtung der geschlechtsbestimmenden 
Wirkung verschiedener Temperaturen iibergehen, mégen ein paar 
Worte iiber Temperaturwirkung im allgemeinen gesagt sein. Da 
von anderer Seite diese Frage jetzt eingehend untersucht wird, 
kann ich mich auf einige wesentliche Punkte beschrinken. 


a) Temperaturwirkung im allgemeinen. 


1. Dureh Kalte werden die Differenzierungs- 
vorginge allgemein starker gehemmt, als die ein- 
fachen Wachstums- und Vermehrungsprozesse. Zu 
diesem Resultat fiihrten mich (1915, 1914) sowohl gelegentliche 
Beobachtungen an meinen Kulturen, als auch das vergleichende 
studium der Entwicklung der Keimdriisen der Kilte- und Warme- 
kulturen. Die Tatsachen sind folgende. 

Die ausmetamorphosierenden haltetiere sind betraehtlich 
grosser (schwerer) als ihre Wairmegeschwister: dagegen sind ihre 
Beine, besonders die hinteren, meist kiirzer. Dadureh erhalten 
die Kiltelarven eine auffallende Ahnlichkeit mit jungen Stadien 
von Riesenlarven. 

Wie die Figuren la—e (Tat. 1) zeigen. haben zur Zeit der 
Metamorphose die Ovarien von Kilteweibchen (e) eine iiberraschende 
Alnlichkeit mit den Ovarien der Intermediiiren von Rana escu- 
lenta (b, ¢), wahrend die Keimdriisen von Warmeweibchen 
eine hohere Ditterenzierungsstufe erreicht baben und den Ovarien 
tvpischer esculenta-Weichen (a) etwas Ahnlicher sehen. Beim 
Vergleich des inneren Baues der Keimdriisen zeigen sich ent- 
sprechende Ziige. 

Die Ovarien der Kalteweibchen sind bedeutend linger und 
gegen das Epigonium und den Fettkorper hin weniger schart 
aubgesetzt, als die der entsprechenden Wiirmetiere. Sie gewinnen 
dadurch eine grosse Abnlichkeit mit jiingeren (weniger differen- 
zierten) stadien der Warmeovarien, zeichnen sici jedoch diesen 
gegentiber durch ihre bedeutende Grésse aus. Die Tabelle V1 
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enthalt einige Zahlen, die sich aus Messungen und Zihlungen an 
26 frisch ausmetamorphosierten Tieren (halte- und Wiarme- 
geschwister) ergaben. 


Tabelle VI. 


Kilte- Wairme- 
kultur kultur 


Linge der Ovarien a) fertiler Keimdriisenabschnitt 102 


in mm b) fertiler Teil — Epigonium 2.07 1.70 
Zahl der Geschleehtsstrange einem Ovar 


(fertiler Teil) 


An den minniichen NKeimdriisen (ditterenzierte Rasse!) macht 
sich die ditferenzierungshemmende Wirkung der halte noch auf- 
fallender bemerkbar. Ich habe dariiber friiher ausfiihrlich be- 
richtet und will hier nur daran erinnern, dass die Differenzierungs- 
vorgange, welche zur Hodenbildung fiihren, in einer 21° Kultur 
bei 22 mm langen Larven eingeleitet wurden, in den parallelen 
15° und 10° Kulturen erst bei 55 resp. 40—42 mm_ langen 
Larven. (Bei der Metamorphose messen die Tiere 40—46 mm.) 


2. Extreme Temperaturbedingungen erhohen 
das Mab der tiluktuierenden Variabilitat. Zu diesem 
Resultat kam auch Rich. Hertwig (1912. 5. 100). Nach ihm 
zeichinen sich Normaikulturen durch geringe Sterblichkeit. gleich- 
miissige Entwicklung aller Tiere und kurze Dauer der Meta- 
morploseperiode aus. In den haltekulturen herrscht dagegen 
grosse Sterblichkeit: an manchen Tieren treten merkwirdige 
Dildungshemmungen aut und die Metamorphosen  verteilen sich 
auf eine unyerhiltnismassig lange Zeit. Uber die Bedeutung 
dieser Erscheinungen dussert sich Hertwig folgendermassen: 
Ime Kultur hat einiges Interesse fiir die Selektionslehre. indem 
sie lehrt. wie in einem Material, welches unter normalen Kultur- 
bedingungen einen durchaus einheitlichen Charakter besitzt. unter 
abnormen Bedingungen ganz ausserordentliche Verschiedenheiten 
auftreten.” 

Erhohte Variabilitat bei Zichtung unter abnormen beding- 
ungen fanden auch Veter (seeigellarven), Klebs (Sedum) u. a. 
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Meine eigenen Kulturen liefern durchaus eine Bestitigung 
von Hertwigs Beobachtungen. Besonders schon kann das am 
Verlauf der Metamorphosenperioden (d.i. die Zeit zwischen der 
ersten und der letzten Metamorphose in einer Kultur) gezeigt 
werden. In der Tabelle VII sind diese fiir die Kulturen A (aus 
dem Ursprungtal) zusammengestellt. Als mittlere Larvenzeit ist 
die Zeit von der Befruchtung bis zum Tage, an dem die erste 
Halfte der Tiere die Metamorphose beendet hatte, bezeichnet 
worden. Die Larvenzeit ist somit ein Maf fiir die durchsechnitt- 
liche Entwicklungsgeschwindigkeit, die einer jeden Temperatur 
entspricht. Will man die Dauer der Metamorphosenperioden der 
Parallelkulturen vergleichen. so muss man sie also erst auf die 
Larvenzeiten als Einheiten beziehen. Zu bemerken ist noch, 


Tabelle VII (Kultur A, Ursprungtal.) 


mittlere Metamorphosen- Verhaltni 
‘Temperatur Larvenzeit periode 
in Tagen in Tagen zeit zu Met.-Periode 
27° 24 8 1: 0.333 
29 D 1: 0,172 
15° a2 10 1: 0,192 
126 24 1: 0.191 


dass in allen 10° Kulturen zur Zeit der Metamorphose die 
Temperatur um einige Grad erhéht wurde, wodurch sich stets 
die Metamorphosenperioden verkiirzten: das ist beriicksich- 
tigen, wenn man diese Kulturen zum Vergleich heranziehen will. — 
Temperaturen von 20—21° haben sich in jeder Hinsicht als 
optimal erwiesen. Uber 27° darf man jedoch nicht hinausgehen, 
ohne eine Kultur schwer zu sechidigen. Andererseits stellt aber 
eine Temperatur von 10° noch nicht die untere Grenze dar; 
besonders die jiingsten Stadien kénnen sicher noch betrachtlich 
kalter gehalten werden. ohne dass eine grosse Sterblichkeit zu 
befiirchten ist. — Wie sich aus den Verhaltniszahlen ergibt, 
entwickelte sich die Kultur unter optimaler Temperatur am 
gleichmassigsten: die anderen um so ungleichmassiger, je mehr 
sich die Temperatur dem Maximum oder dem Minimum niherte. 
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Mit welcher Regelmassigkeit die Metamorphosen ertolgen, geht 
wohl am besten aus dem folgenden Auszug aus meinem Protokoll 
hervor. 

Die ausmetamorphosierten Froschchen wurden jeden Morgen 
und jeden Abend aus dem Zuchtkorbehen herausgenommen. Sie 
verteilten sich in den beiden ersten oben aufgefiihrten hulturen 


folgendermassen ant die einzelnen Tage der Metamorphosenperioden. 


a) 21° Kultur: 256 Tiere. 
Tag: 
Zahi der Metamorphosen: 4; 


in Prozenten: 


b) 27° Kultur: 147 


l. 2. 3. 


Zahl d. Metamorphosen: 33-13 15 


in Prozenten : 10,.9°.0 97.9 


Die beiden Kurven der Fig. 2 stellen dieses Resultat noeh 
anschaulicher dar (gestrichelte Linie 21° Kultur: ganze Linie 
27" Kultur). Bei ihrer Herstellung wurde auch der ungleichen 
Entwicklungsgeschwindigkeit in den beiden Kulturen Reelnung 
vetragen: die Abszissenlingen, welche die Zeit von 24 Stunden 
darstellen. verhalten sich wie 24 : 29 
Weitere Beispiele fiir unseren Satz 2 liessen sich in- fast 
heliebiger Zahl beibringen. Es seien hier einige wenige aut- 
gefihrt. Wihrend die ausmetamorphosierenden Tiere der 20--21° 
Kulturen stets sehr gleichartig entwickelt sind, zeichnen sich die 
Kiltekulturen (aber aueh die Hitzekuituren) durch die grésste 
Variabilitat aus. Der Zustand fast simtlicher Organe sechwankt 
zwischen normaler Ausbildung und Verkriippelung. Die extremen 
Pius- und Minusvarianten finden sich am seltensten. Ein voll- 
kommen rudimentir ausgebildetes Auge fand ich ein einziges 
Mal, in mehreren Fallen aber auffallend kleine Augen (linke und 
rechte Seite waren meist ungleich entwickelt). Sehr verschieden 


I. 
41.4%  31.6%o «17.6% | 
Tiere. | 
Tag: 5. 6. 8. 
30--) 14--16 6-8 1 
20.4" 9.5" 2.7°0 0.7 
i 
| 
q 
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ist die Linge der Beine. Ein Fréschchen besass nur 1—2 mm 
lange Stummelchen. Ein grosser Teil der Tiere hatte so kurze 
Extremititen, dass die Fortbewegung nur miihsam erfolgen konnte. 
(Von allen Kaltekulturen war die Ursprungtaler noch am gleich- 
miissigsten ausgebildet.) In hervorragendem Mabe variierte auch 
der Entwicklungszustand der Keimdriisen. Besonders wichtig ist, 
dass sie in einigen Fallen zur Zeit der Metamorphose noch den 
indifferenten Bau aufwiesen.') Unter den 491 Fréseben der 
haltekulturen B10 (Irschenhausen) befanden sich drei Indifferente : 
jedoch fehlten Indifferente (und iiberhaupt eine grdssere Varia- 
bilitat) in der parallelen Warmekultur B20, welche 241 Frésehchen 
heterte. 


50% 
30%, 
20°, 


10° 


3. Mehrmals veranderte (unkonstante) Temperatur- 
hedingungen vergroéssern die Variationsbreite. Meine 
Kulturen C stammen von einem ea. 1 Tag alten Laichballen her, 
welchen ich einem Tiimpel 11 Lochhausen entnommen hatte. Das 
Wasser besass damals eine Temperatur von Dieser Laich- 
ballen wurde nun in kleine stiicke zerschnitten nnd auf ver- 
schiedene Temperaturen verteilt. Ein Vergleich der Tabelle VIII 
mit der ‘Tabelle VII zeigt. dass sich die beiden Nhaltekulturen 


Vergleiche auch Witsechi, 1914, 8. 59 ff. 


! 
q 
| 
‘ 
q] 
‘ 
4 3 + 5 ? 8 Tage 
A 2 3 5 
A 21 
Fig. 2 
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(10°) hinsichtlich der Metamorphosenperioden nur unwesentlich 
voneinander unterscheiden. Die Kulturen C20 und C27 dagegen 
zeichnen sich durch eine unverhaltnismassig hohe Variabilitat 
H aus. welche zweifellos zum gréssten Teil durch den bedeutenden 
; Temperaturwechsel bei der Ubertragung der Laichstiicke in die 
Wirmeaquarien verursacht wurde. Ausserdem hatte die ‘Tempe- 
ratur in diesen zwei Kulturen mehrmals (unbeabsichtigter Weise) 
betrachtlich geschwankt (im Maximum 3° nach oben und nach 
unten). Ein Teil des selben Laichballens (C22) wurde zuerst auf 
22—25" gebracht: als dann an den Larven die Anlagen der 
Hinterbeine sichtbar wurden, versetzte ich die Kultur plétzlich 


: in Wasser von 10° Aus Tabelle VIII ist ersichtlich. dass da- 
q dureh die Variabilitit nochmals vergréssert wurde (am 83. Meta- 
: morphose-Tag waren immer noch 10 Larven vorhanden: da keine | 
Aussicht vorhanden war, dass dieselben innerhalb eines weiteren 


Monats ausmetamorphosieren wiirden, habe ich sie damals ab- 
getotet.) 


Tabelle VII (Kultur C. Lochhausen)') 


mittlere Metamorphosen- 

on Verhiltnis von Larven- 
Pemperatur Larvenzeit periode 
zeit zur Met.-Periode 
in Tagen in Tagen 


25” 1] 25 1 : O.609 
(9) 20° 4] 15 1: 0.566 
10° 145 3 1: 0.217 
22/5,°—10° 122 S35 1: O.680 


Eine vermehrte Variabilitat zeigt sich auch wieder im Aus- 
bildungsgrad einzelner Organe: z. B. waren die Keimdriisen von 
(unter 79) Frosehchen der Kultur C27 noch auf dem inditte- 
renten Stadium. Ebenso fanden sich in der Kultur C20 unter 
212 Fréschehen 7 Indifferente. 
4. Die Kaltewirkung macht sich auf friihen 


~tadien mit besonderer Starke geltend. Diese Regel 


Da diese Tiere nicht bei konstanten Temperaturen geziichtet wurden, 
ist es eigentlich nicht korrekt. wenn die mittlere Larvenzeit stets gleich 1 
sesetzt wird und als Mabstab fiir die Entwicklungsgeschwindigkeit gebraucht 
wird. Fiir unsere Zwecke kinnen wir jedoch das wohl aufer Acht lassen 


i 
(‘) 
{ 
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ergibt sich aus dem Verhalten der Parallelkulturen Bio (1) und 
Bio (ll). Es sollte untersucht werden. ob die Kalte aut den 
Verlauf der zweiten Reduktionsteilung einwirke und dadureli eine 
Verschiebung der Sexualitatsziffer herbeitiihre: wir kommen aut 
den Versuch noeh zuriick. Die beiden Elter-Frésche. welche die 
simtlichen Kulturen B lieferten, waren seit ca. 17 Stunden bei 
17° gehalten worden. Die Eier des Weibehens wurden alsdann 
kiinstlich betruehtet. Der Teil, welcher die Kultur Bio (1) liefern 
sollte. wurde sogleich auf 10° gebracht. wenn die Samentiliissig- 
keit die Eier beriihrt hatte. Ein anderer Teil (hultur Bro 
wurde nach der Befruchtung noch 2' 4 Stunden bei 17° belassen 
und dann ebenfalls auf 10° versetzt. Zwisechen Kultur 1 und I 
ergaben sich nun ganz auffallige Unterschiede. 1 entwickelte 
sich viel ungleichmissiger und besonders im Antang bedeutend 
langsamer. Die Untersehiede waren auch zur Zeit der Metamor- 
phose noch nicht ausgeglichen. Die Kultur IL metamorphosierte 
sieben Tage friiher als 1. Zufalligkeiten miissen dabei als aus- 
geschiossen gelten, da die acht Norbchen. auf welche die beiden 
Kulturen verteilt waren, regellos durcheinander gestellt waren 
und trotzdem si&imtliche vier, welehe I] enthielten. mit der Meta- 
morphose einige Tage friiher begonnen hatten als das erste der 
Kultur 

grosse Variationsbreite der Kulturen. welche unter 
extremen Verhaltnissen aufwaclisen., ersciwert ino hohem Mabe 
die experimentellie Arbeit. Wihrend bei den Tieren aus den 


stets miithelos das Gesehlecht bestimmt werden 


cann. ergeben sich ber allen anderen grosse seliwiertekeiten. 
Fast immer wird es notwendig. die Wetmdruisen in serienschnitte 
zu zeriegen. und eine einfache Klassifikation ist in jeder solehen 
Kultur nur modglich, nachdem man sich WKlarheit iiber ihre Ent- 
wicklungsweise und Variabilitat verschatit: hat. 


b) Temperaturwirkung und Gesehlechtsbestimmung, 


Wenn Aussenfaktoren die Sexualzitiern iiberhaupt beeim- 
Hussen kOnnen, dann ist zu erwarten. dass sich ihre Wirkung je 
nach der Erbkonstitution der zum Experiment verwendeten Rasse 
verschieden Aussern wird. Das bestatigen denn auch die Kulturen 
A und b. 
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Tabelle IX (Kulturen A; Ursprungtal). 


laterale Sterblichkeit 


Temperatur 
Hermaphroditen 


21° 
15° 
10° 4 
Es kann keinem Zweifel unterliegen, dass die Kulturen A 
(Tabelle einer differenzierten Rasse angehéren und dass 


die hier verwendeten Faktoren nicht wesentlich auf die Geschlechts- 
zitfer einwirkten. 


Tabelle \ (Kulturen B: Irschenhausen).*) 


laterale Indiff F Sterblichkeit 


Temperatur 

90° 

10° (1) 

(LV) 

10° (V1) 

10° (LI) 

10°(V) 

Die Irschenhausener Tiere dagegen (Tabelle \) sind undiffe- 

renzierter Rasse. In der Warme (20°) bilden sie nur Weibchen: 

dagegen ist in den saémtlichen sechs Kiltekuituren das mannliche 

Geschlecht vertreten (einmal durch einen lateralen Hermaphro- 

diten). Das ist nun zunichst ein tiberraschendes Resultat: wissen 


') Zu Tabelle IX u. ff. ist zu bemerken: In meinen Protokollen ist 
die Sterblichkeit a der Eier und Embryonen, b der Larven und ¢ der Fréschchen 
immer getrennt verzeichnet worden; meist interessiert aber nur der totale 
Betrag. 

*) Wie oben (S. 32) dargetan wurde, unterscheiden sich die 10° 
Kulturen | und Il dadurch, dass I withrend der Befruchtung, II erst 
2', Stunden spiiter auf 10° gebracht wurden. Die Kulturen IV und VI 
wurden yon I abgezweigt: beidemal wurde schon vor der Metamorphose die 
Temperatur bis auf 22 23° erhéht und zwar geschah das in IV friiher als 
in VI. Entsprechend sind V und VII Abzweigungen von II. 

Archiv f. mikr. Anat. Bd.s6. Abt. IT. 3 
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wir doch, dass in der Kalte die Herausditterenzierung der Mannchen 
verspitet und verlangsamt erfolgt (vgl. besonders Witse hi, 19153), 
Diese Uberlegung zwingt uns zu der Annahme einer minnchen- 
bestimmenden Wirkung der Kialte. Die Kraft dieser Kiltewirkung 
muss grosser sein, als die Zahlen der Tab. \ vermuten lassen. 
weil ihr ja die differenzierungshemmende Wirkung der Kkaite 
noch entgegensteht. Werden auf einem spiteren Larvenstadium 
oder als Fréschehen die Tiere in die Warme gebracht, dann fallt 
die Differenzierungshemmung weg, und es erfolet die Umwandlung 
der Ovarien in Hoden ungehindert. Soe wurde Bio (IV) nur 
wihrend 37 Tagen in der Kalte- gehalten: daraufhin wurde die 
Temperatur nach und nach auf 22° erhdht. Am 60. Tage war 
die Metamorphose beendet. Von den 40 Froschehen, die ieh zu 
dieser Zeit abtétete, waren 38 Weibchen und 2 Minnehen, Nach 
der Metamorphose wurden die Tiere bei 16—- 20° gehalten. Nach 
weiteren SO ‘Tagen fixierte ich die letzten Frosehchen: es waren 
(i) Mannehen und 4 Weibehen. Von den 6 Mannehen besass eines 
tvpisch ausgebildete Hoden, drei liessen die Umwandlung aus 
Weibchen noch gut erkennen und bei zweien iiberwog noch der 
ovariale Charakter der Keimdriisen., 

Nun entsprachen aber die Temperaturbedingungen dieser 
Kultur Bio (AY) ziemlich genau den in der Natur gegebenen. 
Temperaturmessungen, die ich im Freien vorgenommen habe. 
ergaben. dass zur Laichzgjt von Rana temporaria das Wasser 
der yon ihr besetzten Tiimpel Temperaturen von 6—10° besass. 
Wahrend eines ganzen Monats — oft linger, selten weniger lang — 
verlinft die Entwicklung unter annihernd derselben Temperatur. 
Im Vorsommer steigt dann in diesen tlachen Tiimpeln die Tempe- 
ratur auf 20° und hdéher. 

Die Kulturen B liefern also folgende Resultate: 1. Werden 
die Nachkommen yon Froschpairchen einer undiffe- 
renzierten Rasse bei der konstanten Temperatur 
von 20° herangeziichtet, dann unterbleibt die 
Bildung von Mannchen. 2. Kalte wirkt mannchen- 
bestimmend. 3. Unter Temperaturverhdaltnissen, 
die denen in der freien Natur entsprechen, bildet 
sich das normale Geschleehtsverhiltnis heraus. 

Wenn die Kalte mannchenbestimmend ist, so ist auch zu er- 
warten, dass die Sexualitatsziffern eine anndhernde Proportionalitat 
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mit der Starke des verwendeten Reizes erkennen lassen. Wenn 
also z. Bb. der Laich der Kultur C20 (Lochhausen) der Kalte von 


”° nur wahrend eines Tages ausgesetzt war — wobei jedoch zu 
beriicksichtigen ist. dass die friihesten Stadien fiir Reizwirkungen 
am empfanglichsten sind — dann werden weniger als 50°/o 


Minnehen zu erwarten sein. In Wirklichkeit war das Verhiltnis 
30 183 2:7 Indifferente : 1 lat. Hermaphrodit. Von Wichtig- 
keit (im Vergleich zu den Kulturen B10) ist. dass dieses Ver- 
hiltnis schon vor der Metamorphose herausgebildet war und sich 
wahrend des daraut folgenden Monats nicht verainderte. (Dass 
dem so war, ging aus der Untersuchung einiger Larven hervor: 
besonders aber aus der Tatsache, dass die Hoden siimtlicher 
ausmetamorphosierter Mannehen — und des Hermaphroditen — 
auch auf Sehnitten keine Anzeichen einer Entstehung durch 
Umwandlung von Ovarien erkennen lassen. Bei gleichbleibenden 
Bedinguugen war also auch keine weitere Vermelrung der Zahl 
der Mannehen zu erwarten, 

Bei Verwendung von so niedrigen Temperaturen (etwa 
2—4°), wie sie im Freien nur ausnahmsweise auf Kier oder 
ganz junge Larven einwirken, miisste dagegen ein Uberschuss 
an Mannehen resultieren. An temporaria wurden derartige 
Versuche noch nicht durehgefiihrt; dagegen hat Rich. Hert wig 
in dieser Weise mit esculenta experimentiert. Die Wasserfrésche 
laichen in der Umgebung von Miinchen erst im Laufe des Mai 
und Anfang Juni, zu einer Zeit also, wo das Tiimpelwasser schon 
eine betrachtliche Warme besitzt. Die Nachkommen eines Piirchens 
wurden bei 30° und bei 15° geziichtet. Es erwies sich. dass 
auf die Dauner die Tiere bei letzterer Temperatur nicht gut 
gediehen: sie wurde deshalb auf 16—I1s° heraufgesetzt. Die 
Auszihlung zeigte folgende Geschlechtsverhaltnisse: a) Warme- 
kultur = 344 ¢@:319 2: b) Kaltekultur = 260 2. Aus 
diesem Resultat zog Hertwig den Schluss: ,Es handelt sich 
somit um eine metagame, durch Kalte vermittelte Geschlechts- 
hestimmung.“ 

Wirksamer als durch extrem herabgesetzte Temperaturen 
werden die Geschlechtsverhaltnisse durch Hitze beeintiusst. Leider 
herrschte in den Kulturen, die hier in Betracht kommen. eine 
grosse Sterblichkeit: die Tiere, welche unter solch extremen 
Bedingungen geziichtet werden, sind gegeniiber schadigenden 
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Fintliissen ausserordentlich empftindlich. Da aber die statistischen 
Erhebungen durch die mikroskopische Untersuchung auts schinste 
erginzt werden, liefern die Hitzeversuche doch eindeutige 
Resultate. 


Tabelle XI (Kultur A27: Ursprungtal). 


Alter in Tagen rel 9 
2 
Is 2 5 
20 a 4 Larven 
22 2 2 
26 } 5 
29 
33 2 4 
43 Fréschchen 
48 6 l 
50 13'/2 tl» 


41¢ : 3872 > 1 lat. Herm 


Sterblichkeit: a) Eier = 1.5°. b) Larven = 0° c) Frésehehen 


= 33,5 °%oe. 


Wie in A2t, so ging die Geschlechtsdifferenzierung auch 
in der Hitzekultur A 27 auf einem friihen Larvenstadium (ca. 22 mm) 
vor sich. Schon lange vor der Metamorphose bestand also diese 
Kultur aus wohlunterschiedenen mannlichen und weiblichen Tieren 
(Tabelle XI). Nach der Metamorphose veranderten sich zunichst 
diese Verhaltnisse nicht.') Aber in der dritten Woche (nach 
der Metamorphose) begann eine Umwandlung der Weibchen in 
Mannehen. Am 45. Tage (nach der Befruchtung) fixierte ich 
zum erstenmal zwei Tiere, deren Keimdriisen ausserlich als Ovarien 
erschienen, wihrend die mikroskopische Untersuchung ergab, dass 
zahlreiche Keimzellen im Begriff waren, in die Sexualstrange 
einzuwandern. Die beiden waren also bereits als Mannchen zu 
erklaren. 

') Die Fréschchen wurden in Glaskasten bei 28° gehaiten. Eine héhere 
Temperatur vermochten sie nicht auszuhalten: schon bei einer Erhéhung auf 
29° starben innerhalb einer Stunde sechs Tiere ab. 
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Von den 20 Fréschehen, die am 50. Tage noch vorhanden 
waren, erwiesen sich % als Miannehen mit tvpisch entwickelten 


; Hoden. Weitere 4 Mannchen hatten mit der Hodenbildung kaum 
E begonnen; ihre Keimdriisen hatten ausserlich vollkommen die 
Y Form und die Grésse von Ovarien und enthielten wohlentwickelte 
weibliche Keimepithelien mit dotterreichen Eiern. Das 14. Tier 
é musste als lateraler Hermaphrodit bezeichnet werden: vorliufig 
g hatte nur die eine Keimdriise mit der Umwandlung begonnen. 
4 die andere war noch ein richtiges Ovar. Die letzten sechs Tiere 
waren Weibchen. Hervorzuheben ist noch, dass die Ovarien der 
z simtlichen ausmetamorphosierten Weibchen auffallend viel de- 
3 generierende Oocyten fiihrten. 
In der Kultur kann demnach zwischen zwei | 
verschiedenen Gruppen von Mannchen unterschieden 
: werden. Die erste tritt schon auf friihem Larvenstadium auf: 
ihr Geschlecht war zweifellos erblich festgelegt. Die zweite ent- | 
steht in der dritten Woche (und spiter) nach der Metamorphose 
durch Umwandlung der urspriinglich weiblichen Tiere: hier ist { 
; das minnliche Geschlecht erst durch Eintliisse, welche metagam 
eingewirkt hatten, hervorgerufen worden. 
Tabelle NII (Kultur C26; Lochhausen). 
i Alter in Tagen fe) Q Indiff. ? ) 
33 1 — — 
37 33 ; 
5 ] D 
44 
9 


71 60 6 18 
Sterblichkeit 47 °/o. 


Wie zu erwarten ist, verhielt sich die unditferenzierte Rasse 
der Hitzewirkung gegeniiber insofern anders, als nur eine einzige. 


458 1 — 
50 1 1 1 
57 39 3 
4 
5 
i 

i 
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zusammenhingende VPeriode der Mannehenbildung auftrat. Die 
Kultur C26, um die es sich hier handelt, stammt vom Loch- 
hausener Laichballen ab: sie war also zuerst kurz der Kilte 
und dann der Hitze ausgesetzt gewesen. Auch in diesem Faille 
unterstiitzte die mikroskopische Untersuchung in weitgehendstem 
Mabe die Statistik (Tabelle XI]). Selbst unter den 39 iltesten 
Mannchen war keines, in dessen Hoden nicht Eier zu_ finden 
waren. Es ist einleuchtend, dass dieses Resultat mit unserer 
Auffassung von der-erblichen Konstitution dieses Rassetypus gut 
iibereinstimmt. 

Zu Tabelle XII ist noch zu bemerken: Die unter ? aufgetiihrten 
Tiere wiiren insofern als Weibchen zu bezeichnen, als die Sexualstrange noch 
frei von Keimzellen sind. Aber dennoch handelt es sich hier um friiheste 
Umwandlungsstadien, was in der scheinbar unregelmiissigen Anordnung der 
Elemente der Keimepithelien zum Ausdruck kommt: die Vermehrungszellen 
haben ihre Wanderung nach den Sexualstriingen hin begonnen. Die aus- 
metamorphosierten Weibchen wurden bei 25—27° gehalten. 

Die Sterblichkeit von 47" erscheint ungewéhnlich gross. Von den 
134 Tieren, die insgesamt zugrunde gingen, sind jedoch 69 aut friihem 
Larvenstadium umgekommen, als in einer Nacht eine Kaltwasserleitung 
platzte. Diese Tiere lebten alle im selben Kirbchen (die Kultur war auf 
vier Kérbchen verteilt) und da nach dem Ungliick tiberhaupt fast alles tot 
war, konnte wenigstens durch diesen Teil der Sterblichkeit die Sexualziffer 
nicht beeintlusst werden. 


B. Versuche mit iiberreifen Eiern. 


Durch seine bekannten Versuche mit Rana esculenta hat 
Rich. Hertwig einwandfrei nachgewiesen, dass uterine Uber- 
reife der Eier mainnchenbestimmend wirkt. Statt hier noch einmal 
all die zahlreichen Ergebnisse der Hertwigschen Uberreife- 
kulturen wiederzugeben, soll nur an den schénen Versuch seines 
Schilers S. Kuschakewitsch erinnert werden, dem wegen 
der geringen Sterblichkeit die absolute Beweiskraft zuerkannt 
werden muss. Die Tabelle NIT ist Kuschakewitsehs Arbeit 
(1910) entnommen. 

Wie Hertwig dargetan hat, stellen sich dem Versuch einer 
eindeutigen Erklirung dieser Experimente die gréssten Hinder- 
nisse entgegen. Diese ergeben sich aus dem Umstand, dass 
Uberreife-Einwirkung und Befruchtung vor der zweiten Reife- 
teilung stattfinden. Verandert die Uberreife nun lediglich die 
trophischen Bedingungen im Ei, oder iibt sie einen richtenden 
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Einfluss auf die zweite Reifeteilung aus’ oder fiihrt sie gar eine 
selektive Befruchtung herbei ? 


Tabelle 


Zeitintervalle Sterblich- der in 
No. 
Kultur | °° | o, Merkungen 
Kultur sy 111 58 53 53 47 
2 $patbefruch- 
tungskultur } 4 500 299 100° Ein lateraler 
Herm. in der 
Kultur 2 


Hertwig hat besonders die zweite Moglichkeit erértert. 
indem er sich dabei auf die Erfahrungen der neuesten Hetero- 
chromosomenforschung stiitzte. Ware z. B. das Weibchen das 
heterogamete Geschlecht (XO), dann bildete es normalerweise in 
gleicher Zahl Kier mit dem X-Chromosom (Mianncheneier) und 
ohne dasselbe (Weibcheneier). Es ware dann denkbar, dass die 
Uberreife einen bestimmt gerichteten Verlauf der zweiten Reife- 
teilung bewirke, so, dass das X-Chromosom stets im Ei bleibt. 
Es wiirden dann also nur Manncheneier gebildet, d.h. da alle 
Spermien das \-Chromosom fiihren, miissten alle befruchteten 
Kier die miénnliche Chromosomen-Kombination enthalten. 
Komplizierter liegt der Fall, wenn das Weibchen homogamet 
ist — und die Bastardierungsexperimente haben ergeben, dass 
es das in Wirklichkeit ist. 

Meinerseits méchte ich eher annehmen, dass die Geschlechts- 
umstimmung durch Uberreife unabhangig vom Heterochromosomen- 
mechanismus erfolgt. Ahnlich wie Hitze und Kilte verindert 
auch Uberreife in weitgehendem Mafe die trophischen Zustande 
im werdenden Organismus. Wie Hertwig selbst bemerkt hat, 
bestehen zwischen Kalte- und Uberreifewirkung manche Ahnlich- 
keiten. Bei der Metamorphose sind die Uberreifetiere besonders 
gross, besitzen aber dusserst diirftig entwickelte und durch viele 
Besonderheiten ausgezeichnete Keimdriisen (Kuschakewitsch, 
Hertwig. Witschi). Kriippel traten hautiger auf als in den 
Normalkulturen. Uberhaupt ist die Variabilitat sehr gross. — 
Jedenfalls muss also im Auge behalten werden, dass die Chromo- 
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somenhypothese wohl das verinderte Gesehlechtsverhaltnis, aber 
nicht die zahlreichen iibrigen Eigenheiten der Uberreifekulturen 
zu erkliren verméchte. — Die Temperaturversuche lehren aber, 
dass eine metagame Geschlechtsbestimmung méglich ist: in den 
Kulturen B10 wirkte Kilte mannchenbestimmend, gleichgiiltig ob 
sie schon mit der Befruchtung und vor der zweiten Reifeteilung 
einsetzte (Kulturen B10 |1, IV, VI}) oder erst etwas spater, nach 
der zweiten Reifeteilung (B10 [II, V, VII}). 


Tabelle XIV (Kultur D209, Irschenhausen). 
(Kiinstliche Befruchtung 142 Stunden nach dem Einfangen der Kopula: 
Uberreife ca. 80-100 Stunden). 


2 Indiff. 
15 5 
17 — 
24 2 - 2 
y 28 | 3 3 
31 3 2 l 
39 2 | 
42 7 13 3 
D1 4 1 
52 — 
61 5 - 
65 
72 8 — - 
74 2 
45 6 
— 
4 
15 — — 
74 21 20 


sterblichkeit : a) Eier = 20°/0: b) Fréschehen und Larven = 35° 0. 

Es ist nicht unmdglich, durch das genaue Studium der 
Entwicklungsgeschichte schwach iiberreifer Kulturen die Frage 
direkt zu lésen. Ist die Veranderung der Geschlechtlichkeit an 
eine Chromosomenregulation gebunden, dann diirfen nur Tiere 


Studien iiber die Geschlechtsbestimmung bei Frischen. 41 


mit ausgesprochen méannlichem oder weiblichem Charakter auf- 
treten — je nachdem das \-Chromosom entfernt wurde, oder 
zuriickblieb — wahrend Zwischenstufen nicht denkbar sind. Anders, 
wenn es sich lediglich um trophische Zustande handelt: Zwischen 
ausgesprochenen Mannchen und Weibchen miissen sich dann alle 
Uberginge finden. In meiner Uberreifekultur (Tabelle XIV) traf 
nun das letztere zu. Wie ich dargetan habe (1914, S. 70 ff.). 
zeigten sich auf Sehnitten durch die Gonaden junger Tiere schon 
im Verhalten der Urkeimzellen alle Uberginge zwischen Normal- 
und Uberreifetieren. Wahrend sich dann einige wenige Tiere 
schon auf friihem Larvenstadium zu Mannchen differenzierten, 
geschah das bei anderen sehr viel spiter. Manche bildeten gar 
keine Oozyten, andere nur einige wenige: dritte jedoch ent- 
wickelten typische Ovarien, die sich erst sekundaér in Hoden 
umwandelten. — Eines der 97 Tage alten Tiere war genau 
genommen noch ein lateraler Hermaphrodit; es besass auf einer 
Seite ein Ovar, auf der anderen eine Ovotestis. Die Keimdriisen 
eines zweiten Tieres enthielten noch grosse Mengen von dotter- 
reichen Eiern. Diese beiden Tiere waren also von der Uberreife 
relativ wenig betrotfen worden: immerhin aber doch so stark. 
dass sie sich sehliesslich noch in Mannechen umwandelten (die 
Kultur wurde wihrend der Larvenzeit bei 20°, nachher bei 16 
bis 18° gehalten). Drei weitere Fréschchen dieser Gruppe liessen 
noch erkennen, dass ihre Hoden aus Ovarien entstanden waren. 
Sieben Tiere besassen vollkommen typische Hoden, wahrend die 
des letzten in ihrer Entwicklung ausserordentlich gehemmt er- 
schienen und in jeder Hinsicht denen von 18 Tage alten Mannehen 
aus der Kultur A2i (1914. Fig. 25—2) entsprachen. Dieses 
letzte Tier war durch die Uberreife besonders stark betroffen 
worden. 

Das Parchen, welches meine Uberreifekultur lieferte. war 
jedenfalls undifferenzierter Rasse (Typus II]): es ware wiinschens- 
wert, dass entsprechende Untersuchungen auch an der differen- 
zierten Rasse durchgetiihrt werden. 

Der Versuch, die Geschlechtsverhiltnisse der Uberreifekulturen mit 
den yerinderten trophischen Bedingungen in Beziehung zu bringen, ist nicht 
neu. Helen King befruchtete Eier von Bufo lentiginosus in schwach an- 
gesiiuertem Wasser; danach liess sich ein erhebliches Anwachsen der Zahl 
der Minnchen feststellen. Hertwig hat diese Versuche zusammengestellt : 
es ergab sich ein Verhiltnis von 249 ¢:144 9. King glaubte nun, diese 
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Veriinderung sei bedingt durch eine reichere Fliissigkeitsaufnahme der Eier 
Sie stellte daher zwei Gegenversuche an, indem sie erstens Kriéten zwang. 
ihre Eier auf dem Lande abzulegen oder zweitens kiinstliche Befruchtungen 
in hypertonischen Lésungen yornahm. Im ersten Falle war das Sexual- 
verhiltnis 66 G:121 9, im zaweiten 64 ¢:1579. Mit Riicksicht auf diese 
Ergebnisse hilt es King fiir wahrscheinlich, dass Hertwigs Uberreife- 
versuche in entsprechender Weise zu erkliren seien. In der Tat hat auch 
schon friiher ein Schiiler Hertwigs. Chambers, festgestellt. dass sich 
die Eier durch uterine Uberreife vergréssern, und es ist nicht wohl denkbar. 
dass diese Vergrésserung auf etwas anderem als ciner Wasseraufnahme 
Dotterverquellung, beruht. 

Hertwig und Kuschakewitsech konnten feststellen, 
dass die Eier der undifferenzierten Rassen der Uberreife gegen- 
iiber widerstandsfahiger sind als die der differenzierten. Es ist 
das um so erstaunlicher, als man nach der Beschatfenheit der 
Erbfaktoren erwarten sollte, dass die unditferenzierte Rasse durch 
Aussenfaktoren leichter beeintlussbar sei. Moglicherweise handelt 
es sich hier um Rassemerkmale, die in Korrelation mit den Stand- 
ortsverhaltnissen stehen. Im allgemeinen laichen die differen- 
zierten Rassen spiter als die undifferenzierten. und die Laich- 
periode verviuft sehr rasch. Da umgekehrt die Laichperiode der 
undifferenzierten Rassen sich oft bedeutend lang ausdehnt, mag 
es von Vorteil sein, wenn die Eier ein ziemliches MaB von Uber- 
reife ohne Schidigung ertragen kénnen. Fiir die Richtigkeit 
dieser Vermutung spricht auch folgendes. Von den 15 NKopulae. 
die ich in Lochhausen (undifferenzierte Rasse) getangen hatte. 
laichte (im Institut bei 17°) keine einzige innerhalb einer Woche: 
spiter losten sich meistens die Kopulae und die Weibchen liessen 
nach und nach die unbefruchteten Eier fallen. Anders die Paare 
aus dem Ursprungtal (differenzierte Rasse). 24 Stunden nach 
dem Einfangen hatten die meisten schon abgelaicht, obgleich die 
Laichperiode zur Zeit der Fange im Ursprungtal nicht so weit 
vorgertickt war, wie in Lochhausen. Die Lochhausener (ebenso 
die Irschenhausener) scheinen also die Fahigkeit besitzen. 
unter ungiinstigen oder ungewohniichen Verhaltnissen ihre Eier 
lange im Uterus zuriick zu behalten. 

Uberblicken wir die simtlichen Versuche iiber die Bedeutung 
der Aussenfaktoren fiir die Sexualziffer, dann kommen wir zu 
dem Resultat, dass unter optimalen Kulturbedingungen 
das Sexualverhaltnis einzig von den Erbfaktoren 
(mit Einsehluss der geschlechtsbestimmenden Innenfaktoren) 
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abhangt. wahrend extreme Temperaturverhaltnisse 
und starke uterine Uberreife der Eier eine Ver- 
schiebung zugunsten des mannlichen Geschlechts 
herbeifiihren. 

C. Literatur. 

Unserer Uberzeugung nach stellt die Bestimmung des 
Greschlechts durch Aussenfaktoren einen urspriinglicheren, die durch 
Erb-Geschlechtsfaktoren einen neueren Geschlechtsbestimmungs- 
modus dar. Beide kénnen auch nebeneinander bestehen und sich 
in ihrer Wirkung hemmen oder unterstiitzen. Goldschmidt 
(1913, Lehrbuch. 5. 366) jedoch nimmt an, dass sich unter dem 
Eintluss der Aussenfaktoren die Geschlechtsfaktoren selber ver- 
indern. Zum Beispiel sollen bei der undifferenzierten Rasse im 
mannlichen Geschlecht die Faktoren M anfanglich zu schwach 
sein, um F gegeniiber zur Geltung zu gelangen: die Tiere 
erscheinen daher zunachst mit den  weiblichen Merkmalen. 
Aussenfaktoren (Kalte) vermégen aber den Mannlichkeitsfaktor 
zu verstirken; M wird zu M und damit wird Mannlichkeit 
epistatisch tiber Weiblichkeit. die Ovarien verwandeln sich in 
Hoden. — Die Tatsache aber, dass sich die undifferenzierte Rasse 
konstant erhalt, macht die Annahme nétig, dass der Zuwachs, 
den M erfahren hat, nicht erblich sei: d.h. bei der Gameten- 
bildung miisste sich M stets wieder auf M reduzieren. In der 
Notwendigkeit dieser Voraussetzung scheint mir eine bedeutende 
Schwierigkeit der Goldsehmidtschen Auffassung gegeben 
zu sein. 

Eine willkiirliche metagame Geschlechts-Bestimmung (oder 
-Umstimmung) gelang neuerdings auch Baltzer (1914) an 
Honellia: .Das betruchtete Ei und... die geschlechtlich .. . 
noch nicht differenzierte .indifferente* Larve ist héchst wahr- 
scheinlich hermaphrodit. Sie wird erst in der weiteren Entwick- 
lung rein miannlich oder weiblich. . . . Ist die Gelegenheit zum 
Parasitismus (parasitischer Lebensweise [iissel eines alten 
Weibchens) vorhanden, so werden alle Larven zu Mannchen: 
fehlt sie. sind die Larven zu freier Lebensweise gendétigt. so 
entstehen .. . fast aussehliesslich Weibchen und nur wenige 
Mannchen, ausserdem zuweilen wenige Zwitter.“ Die Geschlechts- 
verhaltnisse von Bonellia zeigen in ihren Grundziigen zweifellos 
grosse \hnlichkeit mit denen der unditferenzierten Rassen yon Rana. 
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III. Geschlechtsbestimmende Innenfaktoren. 

So wie viele Einfliisse der Umgebung in die Gestaltungs- 
vorginge der sich entwickelnden Organismen verandernd einwirken 
kénnen, so vermégen auch innere Zustinde. deren genaue Um- 
schreibung meist auf grosse Schwierigkeiten stosst. die Entfaltungs- 
weise der Erbfaktoren zu beeintlussen. Es sei da nur an die 
Fortptlanzungsverhaltnisse bei Daphnien erinnert, mit denen uns 
die Untersuchungen von Weismann. R. Hertwig und 
Wolterek (und deren Sehiiler) bekannt gemacht haben. Sie 
erbringen den Nachweis, dass das Auttreten von Mannechen 
gebunden ist an einen Erbfaktor Mannlichkeit. dessen Aktivierung 
ebensoselr von inneren als von jiusseren Bedingungen abhiangt. 

Auch bei unserem Objekt macht sich in gewissen Fallen 
die Einwirkung von Innenfaktoren auf die Geschlechts-Erbfaktoren 
bemerkbar. Wahrend wir aber vorhin feststellen konnten, dass 
Aussenfaktoren (Kalte, Hitze. Uberreife) den Komplex Mannlichkeit 
unterstiitzen, geht im Gegenteil 
von diesen Innenfaktoren eine 
weibchenbestimmende Wirkung aus 
(wenigstens spielen mannchen- 
bestimmende Innenfaktoren keine 
auffallige Rolle). Meine ent- 
wicklungsgeschichtlichen Unter- 
suchungen fiihrten zu dem Resultat. 
dass verschiedenen Teilen der 
Keimdriisen verschiedene .(ie- 
schlechtstendenzen* —entsprechen : 
d. h. die geschlechtsbestimmenden 
Innenfaktoren zeigen eine lokali- 
sierte Wirksamkeit. Das habe ich 

Fig. 3. in schematischer Weise in der 

Rp. = Randpartie, Zp.-= Zentral- Fig. 3 zum Ausdruck gebraeht (vel. 
partie des Keimepithels; S.strg. dazu Witsehi, 1914 .S. 101 ff.).") 
Sexualstrang ; Basispartie Wie bei den Erbfaktoren, werden 
des Keimepithels. auch hier die Intensitaten durch 


Die zugrunde gelegten Zahlenverhaltnisse sind hier etwas andere 
als bei der ersten Veréffentlichung. Die Veriinderungen waren bedingt durch 
die Annahmen. welche oben fiir die Intensititen der Erbfaktoren gemacht 
wurden. 
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Zahlenwerte angedeutet. Das negative und das positive Vor- 
riicken geben an, dass der Innenfaktor mannchen- resp. weibchen- 
bestimmend wirkt. 

Innenfaktoren und Erbfaktoren kénnen sich gegenseitig 
hemmen oder unterstiitzen, je nach ihrem Zusammentretien. Sie 
kombinieren sich zu einer Gesamtstirke Weiblichkeit (G) oder 
Mannlichkeit (A). Es sei nun noch die Annahme getroffen. dass 
iiberall da die Keimzellen sich in Oozyten umwandeln, wo G die 
Intensitaét 10 besitzt. 

Wie wir festgestellt haben, spielen in den Warmekulturen 
A21 und beo Aussenfaktoren keine Rolle. Durch das Zusammen- 
wirken der Erb- und Innenfaktoren werden also die folgenden 
Verhaltnisse geschatten. 

1. A2t (Typus IV). 

a) Weibchen. Randpartie des Keimepithels: Fe +0 = G6 
Zentralpartie ,, 20 = G26 

Sobald die Keimzellen sich soweit vermehrt haben, dass sie eine mehr- 
schichtige Lage bilden, werden sich die zentral gelegenen in Oozyten um- 
wandeln. Am iiusseren Rande des Keimepithels bleiben dagegen Vermehrungs- 
zellen bestehen. 


b) Mannechen. lRandpartie des Keimepithels: Mé6é—0 = 
Weil das epistatische Minimum fiir Minnlichkeit bei 5 liegt. bildet 
sich kein mehrschichtiges Keimepithel aus; die Keimzellen wandern auf 
friihem Stadium restlos und rasch in die Sexualstriinge ein. 


2. (Typus II). 
a) Weibchen. Randpartie des Keimepithels: F4.0 = G4 
Zentralpartie F44+ 20 = G24 
Gleiche Verhiltnisse wie bei Weibchen der Kultur A21. 
b) Miannehen. Randpartie des Keimepithels: M4—0 = A4 
Zentralpartie M4+ 20 = G16 

Bei der undifferenzierten Rasse wird das epistatische Minimum fiir 
Miinnlichkeit stets unterschritten. Die Keimzellen vermégen sich also nicht 
vom Keimepithel loszulésen und in die Sexualstriinge einzuwandern. Da sie 
sich dennoch in normaler Weise vermehren, wird das Keimepithel mehr- 
schichtig: in der Zentralpartie macht sich die Wirksamkeit des Innentaktors 
geltend: es werden Oocyten gebildet. 

Damit erklirt sich also, warum in der Kultur B20 nur ein 
Typus von Keimdriisen ausgebildet wird: Der Innenfaktor 
bedingt. dass die Pfliigerschen Hermaphroditen 
Ovarien (und nicht Zwitterdriisen) ausbilden. 
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Weist schon der weibliche Charakter der Pfliigerschen 
Hermaphroditen auf das Vorhandensein des Innenfaktors hin, so 
tun das in noch bestimmterer Weise einige Beobachtungen an 
der differenzierten Rasse. Vorausgesetzt, es konnte gelingen, 
bei den Mannehen einer Kultur A die Keimzellen daran zu ver- 
hindern, das Keimepithel zu verlassen. so dass sich auch hier 
eine mehrschichtige Zentralpartie bilden wiirde. dann miissen sich 
folgende Verhiltnisse herausbilden: 

Randpartie des Keimepithels: M6 0 = A6 
Zeutralpartie , M6—- 20 = G14 
d. h. es miissten auch hier OQozyten gebildet werden. In der 
Tat ist es auch méglich, diesen Zustand herbeizu- 
fiihren. In der Kalte beginnen die minnlichen Keimzellen ihre 


Wanderung erst sehr spit — nachdem das Keimepithel lingst 
mehrschichtig geworden war — und wie ich eingehend darstellte, 


besitzen die Keimdriisen der Mannehen der Kulturen A15 und Ato 
voriibergehend den Bau von Ovarien. Je starker die Mannchen- 
ditferenzierung verzogert wird, desto grosser ist die Zahl der ge- 
bildeten Oozyten. 

Da um so mehr Oozyten entstehen, je kilter die Larven 
gehalten wurden (1913). dringt sich die Frage auf, ob die hilte 
vielleicht der unmittelbare Anlass dazu sei statt, wie oben an- 
genommen wurde. nur mittelbar durch Differenzierungshemmung 
zu wirken. Mit anderen Worten: Handelt es sich bei der gegebenen 
Interpretation nicht um eine Verwechslung von Ursache und 
Wirkung’ Es wiirden dann zwei Moglichkeiten gegeben und 
getrennt zu betrachten sein. 

1. Wirkt die Kalte weibchenbestimmend’ Die Kulturen B 
bewiesen unzweideutig das Gegenteil, und dass sie auf die ver- 
schiedenen Rassen ungleich einwirke, muss im Hinblick auf die 
sonstigen Ubereinstimmungen als ausgeschlossen gelten. 

2. Voliziehen sich unter dem Einfluss der Kalte erbungleiche 
Zellteilungen? Wir konnten feststellen, dass die Kalte minnchen- 
bestimmend wirkt; sollte das in der Weise geschehen, dass 
Mannlichkeits- und Weiblichkeitsfaktor ungleich verteilt werden, 
und dass spiiter die Zellen mit hoher weiblicher Petenz zugrunde 
gehen (Degeneration der Qozyten)’ Die mikroskopische Unter- 
suchung ergibt jedoch, dass die Spermatogonien zur 
Hauptsache von Keimzellen abstammen, welche 
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keine Oozyten geliefert haben, namlich von den 
Keimzellen, welche sich urspriinglich an der Basis 
des Keimepithels befanden. An dieser Stelle werden in 
der Regel keine Oozyten gebildet. Es miissten sich also die 
erbungleichen Teilungen schon auf einem sehr friihen Stadium 
vollzogen haben, noch bevor die Urkeimzellen ihren Platz im 
Keimepithel eingenommen haben; es wire dann weiter die Annahme 
zu machen, dass sich bei der Bildung der Keimepithelien die 
Urkeimzellen so anordnen, dass die mit vorwiegend mannlicher 
Potenz ihren Platz an der Keimdriisenbasis erhalten. Sollen diese 
Annahmen einen erklarenden Wert besitzen, dann muss gezeigt 
werden, dass in der Wirme und insbesondere bei typischen 
Weibchen eine solehe Anordnung der Keimzellen fehlt. Die 
Entwicklungsgeschichte der Keimdriisen lehrt aber, dass sich im 
weiblichen Gesehlecht unter allen Umstinden das Keimepithel 
an der Basis von seinen anderen Dartien unterscheidet (1914. 
S. 58), in der Warme ganz gleich wie in der Kalte. 

Wenn an der Keimdriisenbasis keine Oozvten 
gebildet werden, so kann das nicht auf einer friih- 
zeitigen erbungleichen Zellteilung, sondern einzig 
uuf der Wirksamkeit (resp.dem Fehlen) eines Innen- 
faktors beruhen. Datiir spricht besonders auch die Kultur 
(22, welche sich erst in der Warme und dann in der Kalte 
entwickelte. Ausserdem lassen sich ahnliche Erscheinungen wie 
in Ato auch in A27 beobachten (1914. 8. 102), und doch ist in 
dieser Kultur unzweifelhatt die mainnliche Tendenz verstarkt. 

das Vorhandensein eines weibchenbestimmenden Faktors 
in der Zentralpartie des Keimepithels spricht in unzweideutiger 
Weise das Verhalten der Keimzellen bei der Umwandlung von 
Qyvarien in Hoden. Die Vermehrungszellen, die im Ovar in der 
Randpartie des Keimepithels liegen, wandern nach innen, den 
Sexualstringen entgegen. An der Keimdriisenbasis erfolgt auch 
regelmissig die Einwanderung in die Sexualstrange (1913, Fig. 4): 
in den anderen Teilen, wo eine gut entwickelte Zentralpartie 
(Oozyten) zu durchqueren ist, werden die Vermehrungszellen 
meistens aufgehalten und an der Einwanderung verhindert. Sie 
bleiben also in der Zentralpartie liegen — aber nicht als 
Spermatogonien! Sie verwandein sich alsbald in 
Oozvten. 
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Schliesslich sei noch erwihnt, dass sich unter den mehr als 
2000 Keimdriisen, die ich in Serienschnitte zerlegt habe, keine 
fand, die ein vielschichtiges, aber nur Vermehrungszellen fiihrendes 
Keimepithel besessen hitte. Gewiss ein auffallendes Resultat. 
wenn man in Betracht zieht, dass mehr als die Hilfte dieser 
Tiere Pftliigersche Hermaphroditen, d. h. sexuelle Zwischen- 
formen waren. 

Eine grosse Zahl eigenartiger Erscheinungen. 
wie der weibliche Charakter der Ptligerschen 
Hermaphroditen, das merkwiirdige Verhalten der 
Mainnehen in den Kaltekulturen und alle weiteren 
eben angefiihrten Tatsachen werden durch die 
Annahme von lokalisiert wirkenden Innenfaktoren 
gleichzeitig verstindlich gemacht, wahrend sie 
sonst durechaus riatselhaft bleiben wiirden. 


Auf die einschligige Literatur wurde in der Einleitung 
hingewiesen. 


Zusammenfassung und Schluss. 


Die wichtigsten Ergebnisse der vorliegenden Untersuchung 
sind die folgenden: I. Die alpine Lokalform (Ursprungtal) von 
Rana temporaria stimmt mit der nordeuropaischen (Kénigsberg) 
iiberein, welche Pfliiger beschrieben hat. Beide zeichnen sich 
dadurch aus, dass schon friihzeitig die Geschlechtsnorm herge- 
stellt wird. Dagegen entsprechen die Lokalrassen der naheren 
Umgebung von Miinchen den Utrechter Fréschen Pfliigers; 
diese Lokalrassen bilden vorwiegend Pfliigersche Hermaphro- 
diten. Am deutlichsten werden die Unterschiede zwischen beiden 
Rassetypen, wenn die Tiere unter optimalen Temperaturbedingungen 
aufwachsen (20—21 °). 

Il. An der Bestimmung des Geschlechts sind in der Regel 
drei Komponenten beteiligt: Geschlechts-Erbfaktoren, Aussen- 
bedingungen (Milieu) und Innenfaktoren. Auf der Mannigfaltig- 
keit ihrer Kombinationen beruht die Vielgestaltigkeit der Sexual- 
verhiltnisse bei Froschen. 
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Die Innenfaktoren charakterisieren sich durch eine Mittel- 
stellung, die sie zwischen Erb- und Aussenfaktoren einnehmen. 
Wie die letzteren scheinen sie als eigenartige trophische Zustinde 
auf die Keimzellen einzuwirken; doch sind die trophischen Zu- 
stinde in diesem Fall nicht bedingt dureh ein zufalliges Milieu: 
sie sind vielmehr eine notwendige und stets gesetzmiassig sich 
einstellende Folge bestimmter durch Erbfaktoren  festgelegter 


Organisationsverhaltnisse. 

Unsere Studien, besonders die Betrachtung von Richard 
Hertwigs lastardierungsexperimenten, fiihrten uns zu dem 
Schluss, dass die Mittel, welche die Geschlechtsdifferenzierung 
herbeifiihren, im Laufe der Zeiten gewechselt haben. Das Ge- 
schleehtsproblem wird damit auch zu einem Problem der Phylo- 
genie, und die Beachtung phylogenetischer Gesichtspunkte wird 
das Verstandnis mancher komplizierter Geschlechtsverhaltnisse 
erleichtern, 
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Erklarungen zur Tafel I (lig. 1). 

a) Rana esculenta: Ovar der differenzierten Rasse zur Zeit der Metamor- 
phose (Vergr. 14). 

Ovar der undifferenzierten Rasse einige Zeit vor der 
Metamorphose (Vergr. 14). 

Ovar der undifferenzierten Rasse 2 Jahre nach der 
Metamorphose (Vergr 14). 

d) Rana temporaria. Ovar der differenzierten Rasse As (Wirme) zur Zeit 
der Metamorphose | Vergr. 28). 

Ovar der differenzierten Rasse Ay (RKilte) zur Zeit der 
Metamorphose (Vergr. 28). 


‘a, b und ¢ nach Kuschakewitsch.) 
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Aus dem Biologischen Laboratorium der Universitit Bonn. 


Experimentelle Untersuchungen an den Hoden, 
Fierstécken und Brunstorganen erwachsener und 
jugendlicher Grasfrésche (Rana fusca Rds.) 
Von 


Arnold Lauche. 


llierzu Tatel IL und 6 Textfiguren. 
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3. a) Transplantation reifen Ovarialgewebes auf ein seit einem Jahre 

vollstiindig kastriertes Weibchen 
b) Doppelseitige partielle Kastrationen an Weibchen 


4. Transplantationen jugendlicher Geschlechtsdriisensubstanz auf er- 


wachsene Miinnchen . 
Il. Teil: Versuche an jungen Tieren. 
a) Transplantation reifer Hodensubstanz aut normale und einseitig 
h Partielle und totale einseitige Kastration junger Tiere 
Zusammentassuny der Ergebnisse 
Literatur 
Tafelerklirung 


Die vorliegende Arbeit stellt in ihrem ersten Teile die Fort- 
setzung und den weiteren Ausbau von Versuchen dar, welche R. Meyns 
unter Leitung von Herrn Geheimrat Nussbaum im_ hiesigen 
biologischen Laboratorium begonnen und iiber deren bisherige 
Ergebnisse er in zwei Abhandlungen (1910, 1912) berichtet hat. 

Es handelt sich um Transplantations- und Regenerations- 
versuche an den Keimdriisen erwachsener brauner Grasfrésche und 
die Transplantation jugendlicher Keimdriisen auf erwachsene Tiere 


derselben Spezies. 
Archiv f. mikr. Anat. Bd.sé. Abt. IL. 
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Die von Meyns erzielten Resultate sind soweit sie hier in 
Betracht kommen, kurz folgende: 

Die auto- und heteroplastische Transplantation von Hoden- 
substanz in den saccus dorso-lymphaticus und die Leibeshohle ist 
auf kastrierte Tiere mit Erfolg auszufiihren; Transplantation reifer 
Hodensubstanz auf nicht kastrierte Tiere ist erfolglos. 

.Falls das transplantierte Hodenstiickchen in dem fremden 
Organismus iiberhaupt zur Anheilung und Regeneration gelangt, 
setzt, unabhangig von der Jahreszeit, in weleher die Transplantation 
erfolgte, stets eine neue Spermatogenese ein, welche ihren Ausgang 
von den jiingsten Samenzellen, den wandstindigen Spermatogonien. 
nimmt und es unter Nekrotisierung und Resorption aller alteren 
Stadien der Samenentwickelung zur Ausbildung neuer reifer Samen- 
faden bringt. Das Charakteristische dieser Spermatogenese aber 
liegt darin, dass dieselbe einen um so stiirmerischeren Verlauf 
nimmt, je vorgeriickter die Jahreszeit ist, in welcher die Uber- 
ptlanzung des Keimdriisengewebes vorgenommen wird, m. a. W. je 
weiter die normale Reifung der Samenelemente bereits gediehen 
ist." (Mevns 1912 5. 149). 

Dieselbe Erscheinung tritt in den zuriickgelassenen Hoden- 
resten auf, wenn man Rana fusca Mannehen bis auf geringe Reste 
kastriert (Mevns 1910 3S. 463). 

.Die Regeneration kleiner Froschhodenstiickchen lisst  in- 
tratubulir nicht nur ausserhalb, sondern auch innerhalb der 
Samenceysten junge Eier zur Entwickelung gelangen™ (1912 5. 175). 

Die Untersuchung der regenerierten Hoden einiger von mir 
partiell kastrierter Tiere zeigte Verhaltnisse, die sich zunachst 
nicht mit den Resultaten von Meyns in Einklang bringen liessen. 
Denn einmal fand ich auch in regenerierenden Stiicken. die dureh 
Operation zur Laichzeit und kurz danach gewonnen waren, 
eine sich iiberstiirzende Neubildung von Samenzellen und anderer- 
seits traf ich in diesen Organen niemals Eizellen an, wahrend 
Meyns gerade in den Regeneraten partiell Kastrierter Tiere die 
Kier in besonders grosser Zahl sich entwickeln sah, eine Tatsache, 
von welcher ich mich an Meyns Praparaten iiberzeugt habe. Diese 
verschiedenen Beobachtungen nach denselben Eingritfen waren die 
Veranlassung, die Regenerations-Erscheinungen durch eine gréssere 
Anzahl Versuche neu zu studieren, wobei besonders die friihesten 
Stadien des Prozesses niher untersucht wurden. (Abschnitt 1). 
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Die oben zuerst genannte scheinbare Ditferenz wurde durch diese 
Versuche aufgeklart. wie ich unten ausfiihren werde. Fiir die 
zweite gab auch eine Nachpriifung an zwolf neuen Fallen keine 
Losung. In allen zwoélf Versuchen, die bis zu 14 Monaten aus- 
gedehnt wurden, konnte ich das Auftreten von Eizellen nicht 
feststellen. Da die Versuche fiir die Frage der Metaplasie und 
des Hermaphroditismus von Interesse sind, sollen sie noch fort- 
gesetzt werden. An dieser Stelle unterlasse ich es deshalb, niher 
darauf einzugehen. 

Im weiteren Verlaufe der Arbeit erwies es sich aus unten 
vu erérternden Griinden als notwendig, durch eine Reihe yon 
Eingriffen den Eintluss des Wundreizes auf die Regeneration und 
besonders das Auftreten einer neuen Samenbildung kennen zu 
lernen, um diesen Faktor bei der Beurteilung der Ergebnisse 
beriicksichtigen zu kénnen. Ich habe zu diesem Zwecke eine 
Reihe von Tieren einseitig total und einseitig teilweise Kastriert 
(Absehnitt I). 

Die Ergebnisse der Versuche bei den Méannchen liessen eine 
Priifung der entsprechenden Verhiltnisse bei den weiblichen Tieren 
wiinschenswert erscheinen. Schon nach einer kleinen Anzahl 
gelungener QOperationen ergab es sich, dass bei den Weibehen 
im wesentlichen dieselben Folgen der partiellen Kastration im 
Ovariumrest auftreten, wie sie im zuriickgelassenen Hodenrest 
der Mannechen beobachtet werden. Die Versuche wurden deshalb 
nicht weiter fortgesetzt (Abschnitt III). 

Meyns sehloss aus seinen Transplantationen reifen Hodens 
aut kastrierte erwachsene Tiere, dass das jahreszeitliche Alter 
erwachsener Froschkastraten bei der Regeneration geschlechtsreifer 
Hodentransplantate die Schnelligkeit der neu beginnenden Samen- 
reitung bestimmt™ (1912 8. 149 ff). Er erhob nach dieser Er- 
fahrung die Frage, ob auch das Lebensalter des Frosches iiber- 
haupt die erste Entwicklung der Keimstécke beschleunigen kénne, 
ob also jugendliche Keimdriisen auf erwachsene Tiere iibertragen, 
sich schneller entwickeln, als sie dies normaler Weise zu tun 
ptlegen (der Frosch wird erst im 4. Lebensjahre geschlechtsreif). 
Zur Beantwortung dieser Frage transplantierte er junge hKeim- 
driisen auf erwachsene kastrierte Tiere. Es ergab sich, dass die 
Transplantation mit Erfolg ausfiihrbar ist, dass man auf Mann- 


chen nieht nur Hoden- sondern auch Ovarialsubstanz erfolgreich 
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iibertragen kann. Meyns dehnte damals seine Versuche nur auf 
eine Zeit von héchstens 46 Tagen aus und fand, dass im Verlaufe 
dieser Zeit die jugendlichen Keimdriisen ihre normale Entwicklung 
im horper des erwachsenen Tieres fortgesetzt hatten, eine Le- 
schleunigung also nicht zu erkennen war. Wenn man bedenkt, 
dass zur normalen Reifung der Keimzellen bei den Fréschen 
t Jahre notwendig sind, so ist es leicht modglich, dass in der 
kurzen Zeit von 46 Tagen eine Beschleunigung der Entwicklung, 
wenn sie tiberhaupt eintrate, noch nicht deutlich erkennbar wiirde. 
Ich habe deshalb die Versuche wiederholt und sie iiber lingere 
Zeit bis zu 5 Monaten ausgedelnt. (Absehnitt LV.) 

Das zu den letztgenannten Versuchen vorhandene Material 
an jungen Fréschen veranlasste mich, im Hinblick auf die guten 
Ertahrungen mit der unten beschriebenen Operationstechnik ex- 
perimentelle Eingriffe sechwererer Art auch an den jungen Tieren 
zu versuchen. Bisher waren eingreifendere Operationen stets an 
der geringen Widerstandfahigkeit der jungen Fréseche gegen 
Infektionen und der Unmdglichkeit. den Eintritt der Infektion zu 
verhindern, gescheitert. Bezeichnend fiir die Emptindlichkeit der 
jungen Tiere ist eine von Nussbaum (1911 S. 20) mitgeteilte 
Beobachtung, nach welcher Kaulquappen sich auch in bakterien- 
haltigem Wasser fortentwieckeln, solange ihre Epidermis unver- 
sehit ist. Sowie aber die geringste Abschabung von Epidermis 
statttindet, gehen die Tiere ausnahmslos an Infektion zu Grunde. 
Hier handelt es sich zwar um Kaulquappen: die jungen Froésche 
im 1. und 2. Lebensjahre sind aber nicht wesentlich unempfind- 
licher. zumal gegen grossere Eingritfe. bei denen die Bauechhodhle 
eréftnet. wird. Dank der unten beschriebenen Art der Nach- 
behandlung nach der Operation gelangen eine Reihe zum Teil fiir 
das Tier sehr schwere Eingritfe, die ich im = zweiten Teile der 
Arbeit beschreiben werde. 

Diese Versuche an den jungen Tieren sind also, soweit sie 
hier geschildert werden, hauptsichlich als Vorversuche zu betrachten. 
welche die Moglichkeit schwererer Eingriffe an den jungen Fréschen 
und damit der Bearbeitung einer ganzen Reihe von Fragen er- 
weisen sollten. die zum Teil schon in Angriff genommen. sind. 
Erwihnt sei hier nur, dass es jetzt moéglich ist, Fréschen schon 
im ersten Lebensjahre die Keimdriisen zu entfernen und so Tiere 
zu erhalten, die niemals unter dem Einfluss der inneren Sekrete 
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der Hoden bezw. Ovarien gestanden haben. Transplantations- 
versnehen an solehen Tieren aber vermégen vielleicht zur Klairung 
der bisher immer noch umstrittenen Frage des Zusammenhanges 
der inneren Sekretion der Keimdriisen mit den sekundaren 
Geschlechtsmerkmalen beizutragen. 

Nachdem ich so eine Ubersicht der in dieser Arbeit beschriebe- 
nen expermentellen Untersuchung gegeben habe, erscheint es not- 
wendig, etwas naher auf die Operationsmethoden, besonders 
auf die Art der Nachbehandlung einzugehen, da dureh diese 
die Ausfiihrung der Versuche erst erméglicht wurde. 

Die vollstindige oder teilweise Entfernung der Hoden und 
die Transplantationen wurden nach derselben Methode ausgefihrt, 
wie sie von M. Nussbaum ausgebildet und von Meyns (1912 
s. 154) besehrieben ist. 

Von grésster Bedeutung tiir das Gelingen der Versuche ist 
eine zweckmissige Nachbehandlung der Tiere wihrend der ersten 
Tage nach der Operation. Besonders wenn dasselbe ‘Tier mehr- 
mals operiert werden soll, muss die Mortalitit intolge von Sepsis 
auf ein Minimum herabgesetzt sein. Mit der im hiesigen Labo- 
ratorium im Laufe der letzten drei Jahre ausgebildeten Methode 
hatte ich nur zwei 
Todesfille durch Wund- 
infektion auf 150 die 
Bauchhohle  erétinende 
Operationen. Auch diese 
luitten leicht vermieden 
werden konnen, wie ich 
unten noch erwihnen 
werde. Diese giinstigen 
Ergebnisse und die An- 
wendbarkeit der Nach- 

behandlungsmethode 
fiir die verschiedensten 
Qperationen an einem 
so viel benutzten Ob- 
jekt rechtfertigen wohl 
eine nahere  Bespre- 
chung der Versuchsan- 
ordnungen. 
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Zur Erliuterung diene die Textfigur No. 1. Aus ihr ist 
alles wesentliche der folgenden Beschreibung zu ersehen. 

Sofort nach Beendigung der Operation, die stets in Aether- 
narkose (siehe Meyns |. ¢.) stattfindet. wird das Tier in einen 
sterilen Netzbeutel gebracht. Dieser wird an dem_ ebenfalls 
sterilisierten durchbrochenen Deckel des spiter zur Aufbewahrung 
des Tieres dienenden Glasgefasses befestigt. Um ein Austrocknen 
des Beutels und damit der Haut des Tieres zu verhindern, wird 
1. in das Glasgefiiss eine geringe Menge Wasser gebracht, 2. wird 
in das Aufhingeband des Beutels ein Wattebausch eingeknotet, 
der wenigstens zweimal am Tage mit Wasser zu trinken ist. Bei 
dieser Gelegenheit ist auch das unten im (ilasgefiss betindliche 
Wasser zu wechseln, da es durch den Harn des Tieres schnell 
verunreinigt wird. 

Kiner Verunreinigung des Beutels mit Kot muss dadurech 
vorgebeugt werden, dass man die Tiere wenigstens drei Tage vor 
der Operation hungern lisst. Besonders notwendig ist dies bei 
jungen Tieren, die naturgemiiss in engmaschigeren Beuteln aut- 
gehangt werden miissen, in denen die fliissigeren Kotmassen leicht 
aufsteigen und so in unmittelbare Berithrung mit den Wunden 
kommen. 

Bevor das im Beutel aufgehingte Tier in das Glasgefiiss 
eingesetzt wird, habe ich es stets an dem Deckel in ein Stativ ein- 
gespannt und solange mit dem praktisch sterilen Leitungswasser 
iiberrieselt, bis es aus der Narkose erwacht war. Dies kann sehr 
lange dauern: ich habe einmal erst nach dreistiindigem Berieseln 
eine Wiederkehr der Atmung und das Erwachen aus der Narkose 
beobachtet: meist geniigt jedoch eine Viertelstunde. Die Be- 
rieselung mit Wasser erleichtert die Hautatmung und erhiilt das 
Tier trotz des Stillstandes der Lungenatmung am Leben. Wird 
der Frosch sofort in das Glasgefiss eingehingt, dann wird die 
Narkose dureh die schweren, im Glas verbleibenden Aetherdiampte, 
welche das Tier ausscheidet. unnétig verlangert. In einem Falle 
hatte dies den Tod des Tieres zur Folge. 

Nach dem Einhingen in das Glas wird der Wattebausch 
mit einer Petrischale, die aber kleiner als der (Cefissdeckel ist, 
zugedeckt. Dadurch ist ein Austrocknen midglichst vermieden 
und die Luft am Ein- und Austritt zum und vom Gefiss nicht 


behindert, 


4 


Experimentelle Untersuchungen an den Hoden usw. 57 


Wahrend der nichsten drei Tage ist sorgfaltig darauf zu 
achten, dass die sich ablésende Epidermis des Tieres mit steriler 
Pinzette moglichst entfernt wird. In zwei Fallen beobachtete ich 
nimlich, dass Epidermisfetzen aus dem Beutel heraus in das 
Wasser im Glasgefiss hineinhingen. In beiden Fallen kam durch 
diese Verbindung des Frosches mit dem durch Urin verunreinigten 
Wasser eine totliche Infektion der Wunden zustande. Ein méglichst 
grosser Abstand von Beutel und Wasser kann diese Gefahr natiir- 
lich sehr verringern. 

Am 4. oder 5. Tage je nach Grésse der Wunden, werden 
die Nihte entfernt. Man kann dies durch die weiten Maschen 
hindurch leicht ausfiihren, ohne das Tier aus dem Beutel nehmen 
zu miissen. Wegen der Gefahr des Aufplatzens der kaum 
geheilten Wunden ist ein Herausnehmen nicht angezeigt. Es ist 
deshalb zweckmiissig die Schnitte bei der Kastration etwas mehr 
median anzulegen, die Wunden sind dann nicht von den gebeugten 
Oberschenkeln des Tieres verdeckt. Nach weiteren 4—5 Tagen 
werden die Tiere dann in ein Aquarium gesetzt. 

Die Kastration weiblicher Tiere ist wegen der erheblichen 
Grdésse der Ovarien besonders vor der Laichzeit, schwieriger. Zuerst 
versuchte Nussbaum sie auszufiihren, die Tiere gingen alle zu 
Grunde. Die weiterhin von demselben Autor eingefiihrten Verbesse- 
rungen, besonders beziiglich der Nachbehandlung der operierten 
Tiere erméglichten es Hooker im hiesigen Laboratorium auch 
die Ovarien vollstandig zu entfernen, ohne das Leben des Tieres 
zu gefiihrden. Ich habe dann eine ganze Anzahl von Weibchen 
auch kurz vor dem Ablaichen mit Erfolg operiert. Die Schnitte 
miissen unter Umstinden bis zu 2 cm lang gemacht werden, 
damit gute Uebersicht eine vollstandige Entfernung gewihrleistet. 
Die Wunden wurden dementsprechend mit drei Nadeln fiir Peri- 
toneum und Muskulatur und 4 bis 5 fiir die Haut geschlossen. 

Bevor das Mesovarium durehtrennt wird, sind unbedingt 
die Gefasse zu unterbinden. Alle Tiere, bei denen ich dies unter- 
liess, gingen an Verblutung ein. Die Ligatur ist sehr sorgfaltig 
anzulegen, da sie wegen der Kiirze des Mesovariums leicht 
abgleitet. 

Des Zusammenhanges halber will ich einige Bemerkungen 
iiber die Operationsmethode bei den jungen Tieren gleich hier 
anschliessen. Es wurden junge Frésche beiderlei Geschlechtes 
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von 20 mm Nasen-Steissiinge an operiert. Die Narkose, aus- 
gefiihrt wie bei den erwachsenen Tieren, wird gut vertragen, 
wenn man sofort nach dem Eintritt der Betiubung weitere Aether- 
gaben unterlasst. Sie dauert etwa eine halbe Stunde an. 

Sehr empftindlich sind die kleinen Tiere gegen Blutverluste. 
Jede Blutung ist daher sofort griindlich zu stillen. Am schnellsten 
gelang es mir durch Verschorfen der blutenden Stelle mit einer 
heissen Nadel. Ligaturen sind bei den kleinen Abmessungen 
schlecht schnell genug anzulegen. LBeide Keimdriisen wurden bei 
den jungen Tieren in der Regel von einer Wunde aus ange- 
gritten, um die Operation moéglichst abzukiirzen. Der schnitt muss 
soweit seitlich von der Mittellinie des Bauches angelegt werden. 
dass zwischen ihn und die in der Mittellinie verlaufende Vena 
abdominalis eine Naht gelegt werden kann, welche dieses Getiss 
nicht mittasst. Die Verletzung dieser Vene oder ihre Unterbindung 
hatte stets den ‘Tod des betrettenden ‘Tieres zur Folge. 

Der 1-3 mm lange und '2—1 mm breite Hoden ist aut 
der Seite des Schnittes leicht zu finden. Um an den anderen zu 
gelangen. machte ich an einer moglichst getasstreien Stelle des 
Mesenteriums einen kleinen Einsehnitt. Die Transparenz und die 
Kleinheit der Organe erschweren die Ausfiihrung der Operationen 
ser. Bei den weiblichen Tieren gesehiecht es leicht, dass einzelne 
Kier beim Ertassen der Ovarien mit der Pinzette aus dem Organ 
herausfallen, und so die vollstandige Kastration schwer oder gar 
nicht mit Sicherheit auszufiihren ist. Sofort nach dem Absehneiden 
miissen die Schnittstellen verschorft werden. Ziehen sich die 
Reste des Mesovariums unter das Mesenterium zuriick, so dass 
eine schnelle Blutstillung nicht méglich ist. erfolgt fast aus- 


nahmslos der Tod des Tieres im Laufe des ersten Tages nach 


der Operation. Die Nachbehandlung ist dieselbe wie bei den er- 
wachsenen Tieren. 


I. 


1. Wir wenden uns nun zu der Besprechung der Reg ene- 
rationserscheinungen in den Hodenresten partiell 
kastrierter Grasfrésche. 

Am 11. Februar 1913 wurden zwei ftrisch gefangene, gut 
genihrte Mannchen aut beiden Seiten bis auf je einen schmalen 
Streifen Hodensubstanz am Ansatz des Mesorchiums kastriert. 
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Die herausgeschnittenen Hodenstiicke wurden fixiert und in Serien- 
schnitte zerlegt. Nach 5 bezw. 15 Tagen wurde jedem der Tiere 
der zurtickgelassene Rest auf der einen Seite herausgenommen. 
der der anderen zu weiterer Regeneration belassen und erst nach 
26 und 50 Tagen entfernt und fixiert. Die zu Beginn der Ver- 
suche erhaltenen normalen Hodenpraparate der beiden Tiere 
zeigten das fiir die Jahreszeit zu erwartende histologische Bild. 
Die Hodentubuli enthielten nur reife Sperminenbiindel in Cysten 
und wandstindige Spermatogonien mit Follikelepithel. Da die 
Brunstperiode noch nicht begonnen hatte, sassen die reifen Samen- 
taden noch samtlich an der Wand der tubuli fest. 

In allen Regeneraten fand ich den Beginn einer neuen 
samenbildung, uber deren histologische und zytologische Einzel- 
ieiten und Abweichungen vom normalen Verlauf ich schon be- 
richtet habe (Laueche 1913). Charakterisiert sind diese ersten 
stadien der neuen Samenbildung durch das Auftreten von zahl- 
reichen mehrpoligen Kernteilungstiguren. Diese kommen dadureti 
zustande. dass nach den ersten drei Kernteilungen in den meisten 
wandstindigen Spermatogonien die Zellteilung aubleibt. Es ent- 
stelen demnach zunichst zweikernige, dann vierkernige, schliess- 
lich achtkernige Zellen. In der darauf folgenden Ruheperiode 
werden die Zellteilungen nachgeholt und die Samenbildung ver- 
linft nun. abgesehen von der grésseren Schnelligkeit. in normaler 
Weise bis zur Bildung reifer Samenfiden. 

Am 10. Marz operierte ich in derselben Weise wie oben 
angegeben, ein weiteres Minnchen, welches sich schon in hopu- 
lation befunden hatte. Die Regenerate wurden nach einem bezw. 
| Monaten entnommen. Zur Zeit der Operation bot der Hoden 
des Tieres dasselbe Bild, wie bei den am 11. Februar operierten 
Froschen. Trotz des Beginns der Laichperiode latten sich die 
Samenzysten noch nicht von der Wand der Tubuli abgelést. 

Das 30 Tage alte Regenerat ahnelte inbezug aut den Fort- 
schritt der neuen Samenbildung dem 26tagigen der ersten Serie, 
war aber noch nicht ganz so weit entwickelt, obwohl es 4 Tage 
ilter war. 

Anfang Juli bildete sich eine starke Auttreibung des Leibes 
bei dem Tiere aus. Ich eréfinete das Abdomen, fand  starken 
Ascites und ein iiberraschend grosses Regenerat des Hodens. 
Aus dem héchstens 3 mm langen und 1 mm breiten Hodenrest 
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war im Laufe der 4 Monate ein walzenformiger Kéorper ent- 
standen, welcher eine Linge von 20 mm und einen Durchmesser 
von 6 mm besass. Da er sich aus dem rechten Hodenreste ent- 
wickelt hatte. war er durch das rechte Mesorchium mit der Wand 
der Leibeshéhle verbunden. Der kraniale Teil ragte tiber den 
oberen Nierenpol hinaus. gegen den Hilus der Leber hin. Hier 
hatte er anscheinend durch Kompression der Pfortader den Ascites 
hervorgerufen. 

Ich wollte die weitere Entwicklung des Regenerates ver- 
folgen, trug deshalb nur das kopftwirts gelegene obere Viertel 
des Koérpers ab. welches durch die Kompression der Gefasse das 
Leben des Tieres bedrohte und schloss dann die Wunde wieder. 
Leider iiberlebte der Frosch die Operation nur um 2 Tage. Er 
wurde sofort nach dem ‘Tode total in Formalin tixiert und photo- 
graphiert (siehe Texttig. 2). 


Fig. 2. 


Die Abbildung ist etwas iiber lebensgross. An dem gleich- 
zeitig photographierten Mafistab lassen sich die Gréssenverhaltnisse 
entnehmen. Wir sehen das regenerierte Organ H etwa in der 
Mittellinie des Kérpers von Leber (L) und Gallenblase (G)_ bis 
zum Rectum (R) hinziehen. Den kranialen Pol bedecken zum Teil 
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Blutgerinsel, von der Operation vor 2 Tagen herriihrend. Ein 
etwa 5 mm langes Stiick ist an dieser Stelle entfernt worden. 
Nahe dem kopfe der Nadel, mit welcher die Leber zuriick- 
gesteckt ist. sieht man die etwas eingezogene Schnitttliche. 
Rechnet man das abgeschnittene Viertel hinzu, so hat das regene- 
rierte Organ etwa die Grésse der beiden normalen Hoden. 

Die mikroskopische Untersuchung ergab nun aber, dass die 
Tubuli des Regenerates etwa doppelt so weit sind, als die eines 
normalen Hodens zu derselben Jahreszeit. Das ganze Organ 
enthalt demnach schitzungsweise nur so viel Keimzellen als ein 
normaler Hoden. 


Fig. 4. 


Die Texttiguren Nr. 3 und 4 mégen die Verhaltnisse erliutern. 
Fig. 5 stellt die Umrisse eines Hodentubulus aus einem normalen 
Hoden in dem gleichen Stadium der Samenbildung dar, welches 
sich in dem Regenerat fand. In Fig. 4 ist der Umriss eines Tubulus 
des regenerierten Organs bei der gleichen Vergrésserung gezeichnet. 
Durch Schraffierung ist angedeutet. wie weit in beiden Tubuli die 
Wand mit Zysten besetzt ist; der hellgebliebene Raum ist also 
das Lumen des Kanalehens. In dem Regenerat ist die Lichtung 
sehr weit: sie war in frischem Zustande mit seréser Fliissigkeit 
und geringen Resten abgestossener, zerfallender Zellen erfiillt. 
Da sich das Regenerat seit wenigstens 14 Tagen unter patholo- 
gischen Bedingungen entwickelt hat, so kann der histologische 
Befund nicht ohne gleichalte Vergleichspraparate, die mir aber 
vorliufig fehlen, beurteilt werden. Ich erwihne daher nur, dass 
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die Samenbildung an einigen wenigen Stellen bis zur Bildung 
von Samentiden fortgeschritten ist, im Grossen und Ganzen aber 
den fiir die Jahreszeit normalen stadien entspricht. 

Kinige Zeit nach Ablauf der Laichperiode, am 8. Mai, wurden 
wiederum drei Tiere operiert. Die Untersuchung der entfernten 
Hodenstiicke ergab, dass die Samenbildung nicht bei allen Tieren 
gleichweit tortgeschritten war. In einem Hoden betrug die 
Hochstzahl der Spermatozyvten in den Zysten nur acht Zellen, 
wihrend in anderen Testikeln die Teilungen schon éfter erfolgt 
waren, so dass die vier- und fiinffache Zahl von Zellen in vielen 
Zysten zu finden war. Alle Hoden enthielten in den Randpartien 
noch samenfadenbiindel. In keinem Falle sassen diese an der 
Wand der Hodenkanadlehen. sondern lagen abgestossen 
im Lumen. 

Fiinf Tage nach der Operation wurde zwei Tieren der 
Hodenrest auf der einen Seite vollstandig entfernt, die Bauch- 
hohle wieder geschlossen und der Rest auf der anderen Seite zu 
weiterer Regeneration an Ort und stelle gelassen. Ich wahlte zu 
diesem Eingriff unter dem zur Verfiigung stehenden Material die 
heiden Tiere. bei denen die normale samenbildung noch am 
weltesten zuriick, resp. schon am weitesten fortgeschritten war. 
Die histologische Untersuchung zeigte nun iiberraschender Weise 
auch jetzt nach dem Ablaichen den Beginn einer neuen Samen- 
bildung. die ebentalls unter Auftreten mehrpoliger Kernteilingen 
und Bildung mehrkerniger Zellen yor sich gegangen war. Um 
den weiteren Verlauf dieses Prozesses kennen zu lernen und ihn 
mit den Angaben von Nussbaum (190938. 535 ff) und Mevns 
(1910 5. 46512) sowie mit meinen eigenen Praparaten yon den 
vor der Laichzeit operierten Tieren vergleichen zu kénnen, 
wurden nach 10 und 21 Tagen weitere Stiicke fixiert. Dureh 
den wesentlich anderen histologischen Bau des Hodens zu Beginn 
dieser Versuche. verglichen mit seiner Struktur vor der Laichzeit. 
sind gewisse Anderungen im Ablauf der neuen Samenbildung 
bedingt, deren Eigentiimlichkeiten ich besprechen will, sie 
gleichzeitig eine Erklirung fiir die auffallende Erscheinung geben, 
dass mit Ausnahme der wandstandigen Spermatogonien alle zur 
Zeit der Operation im Hoden betindliche stadien der Samenbildung 
zu Grunde gehen, auch wenn man den Hoden in situ regene- 
rieren liisst. 
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Die zur Erklarung derselben Erscheinung in Hodentrans- 
plantaten angenommene geringere Widerstandsfaihigkeit der schon 
weiter differenzierten Keimzellen kommt hier nicht in Betracht. 
da die Ernihrung des Hodenrestes niemals Not leidet, im Gegen- 
teil durch die Hyperaimie nach der Operation eine besonders gute 
ist. Es zeigt sich denn auch. dass die Degeneration der Samen- 
zysten nur die Folge rein mechanischer Verhiltnisse ist. 

Besteht der Inhalt der Hodentubuli, wie es vor der Laich- 
veit der Fall ist. ausser den wandstandigen Spermatogonien ledig- 
lich aus reifen Samenfadenbiindeln, welehe nur mit ihren Kopfen 
in Samenzysten (Sertoliseche Zellen der Siuger) steckend an der 
Wand betestigt sind. so teilen sich auf den Reiz der unvollstandigen 
Kastration die Spermatogonien und nehmen unter Abdraingung 
der Samentadenbiindel von der Wand diese schon sehr bald 
ginzlich fiir sich in Anspruch. Da das physiologische Schicksal 
der reifen Samenfiiden und ihrer Zysten in derselben Abstossung 
von der Wand dureh die neu in Teilung tretenden Spermatogonien 
besteht, so geht der Vorgang in diesem Falle leicht vonstatten. 
Anders legen die Verhaltnisse nach Beginn der neuen Samen- 
bildung, zur Zeit wo die jungen Spermatozytenzysten breitbasig 
allseits der Wand der Kanilehen aufsitzen. Die dann bestehende 
Raumbehinderung ermoéglicht zunaichst nur eine Teilung der 
Spermatogonien in der Richtung senkrecht zur Wand gegen das 
Lumen hin. Es entstehen dadureh radiir angeordnete Reihen 
von Spermatozyten, welche sich zwischen die schon vorhandenen 
Zysten des normalen Zvklus einschieben. Die Zellteilung bleibt 
auch hier in vielen Fillen zunichst aus. wie ich es a. a. 0. fiir 
die ersten Teilungen im regenerierenden Hoden der Tiere 
beschrieben habe. welche vor dem Ablaichen operiert waren. Es 
treten auch hier mehrpolige Mitosen auf. aber nicht so zahlreich, 
da in vielen Fallen die Spindeln der mehrkernigen Zellen nicht mit- 
einander in Verbindung treten, sondern unabhangig bleiben, wie es 
ja aus der Lage der Kerne in Reihen hintereinander erklirlich ist. 

Im Laufe der weiteren Entwicklung der neuen Samenbildung 
werden nun die Zysten des normalen Zyklus doch allmahlich von 
der Wand abgedringt. Schliesslich stehen sie nur noch mit einem 
diinnen Stiel in Verbindung mit ihrem Mutterboden. Solange 
eine Verbindung mit der Wand besteht, ist auch eine ausreichende 
Ernihrung méglich. 


7 
3 


64 Arnold Lauche: 


Vergleiche mit Kontrollpraparaten normaler Tiere zeigen, 
dass durch den Reiz der partiellen Kastration auch der Fortgang 
der normalen Samenbildung beschleunigt wird, aber nur solange 
die Zysten in Verbindung mit der Wand stehen. So fand ich in 
den Praparaten 21 Tage nach der Operation fixiert, in vielen 
Zysten schon die Reifungsteilungen, ein Stadium, welches normaler- 
weise erst Ende Juli, also zwei Monate spiter auftritt. Eine 
weitere Entwicklung des normalen Zyklus findet nur an ganz 
wenigen Stellen statt, da bis zu dieser Zeit die neue Samen- 
bildung die weitaus meisten normalen Zysten schon gianzlich 
von der Wand abgedrangt hat. Die Lésung der Verbindung mit 
der ernahrenden Kanalehenwand macht eine weitere Entwickelung 
unmdglich, die Zellen verfallen der Degenration. Indem nun die 
Loslésung von der Wand in den einzelnen Teilen der Tubuli zu 
verschiedener Zeit zustande kommt, so finden wir degenerierende 
Spermatozyten in allen Entwicklungsstadien. 

Nach den Angaben von Meyns soll in den Hoden der im 
Herbst und einige Zeit vor der Laichperiode teilweise kastrierten 
Tiere die neue Samenbildung in dem einmal eingeschlagenen 
abnorm schnellen Tempo weiter bis zur Bildung reifer Samen- 
faden verlaufen. 

Anders verhalt es sich in den hier beschriebenen Fallen. 
Nach etwa 20—30 Tagen scheint der durch die Entfernung des 
groéssten Teiles der Hoden bedingte Funktionsausfall kompensiert 
zu sein. Dazu tragt einerseits die Beschleunigung der normalen 
und andererseits die neu auftretende Samenbildung bei. Das 
Uberstiirzte, abnorm Schnelle in dem Prozess hort auf: in normalem 
Tempo vollenden von jetzt ab die Spermatozyten ihre Entwickelung 
zu reifen Samentaden. 

Wir sehen also, die Geschwindigkeit des Ablautes der neu 
eintretenden Samenbildung ist im Regenerat als Ganzes betrachtet 
abhangig von dem jahreszeitlichen Stadium der Samenentwicklung 
zur Zeit der Operation, wie auch Meyns behauptet. Es ist aber 
hinzuzutiigen, dass die ersten Erscheinungen der neuen Spermato- 
genese inbezug auf Schnelligkeit des Ablaufes und die Abnormi- 
taten in der Zellteilung zu jeder Zeit dieselben sind, soweit nicht 
der stets wechselnde histologische Bau des Hodens_ geringe 
Anderungen bedingt. Von der Jahreszeit hangt es dann ab, wie 
lange die sich iiberstiirzende Neubildung von Samenfiden anhiilt, 
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d. h. in welcher Zeit der Funktionsausfall gedeckt ist, Im nachsten 
Abschnitt werden wir noch einen Faktor kennen lernen, der von 
Kintluss auf die Geschwindigkeit und den Umfang der Regene- 
rationserscheinungen ist: eine Zusammenfassung der Ergebnisse 
kann demnach erst am Schlusse des nichsten Abschnittes 
gegeben werden. 


2. Einseitig totale und einseitig teilweise 
Kastrationen erwachsener Mannechen von Rana fusca. 

Das in den oben geschilderten Versuchen beobachtete Auf- 
treten eines neuen Zyklus der Samenbildung auch in den Hoden 
von Tieren, welche kurz nach der Laichzeit operiert wurden, kann 
nicht ohne weiteres als Reaktion auf einen Funktionsausfall aut- 
gefasst werden. Wie Steinach (1910) durch seine Injektions- 
versuche gezeigt hat, ist die innersekretorische Funktion der 
Hoden beim Frosch von zyklischem Charakter. Steinach inji- 
zierte Froschkastraten Hodensubstanz von normalen Mannchen im 
Herbst und Winter und erzielte dadurch ein Wiederauftreten des 
Umklammerungsretlexes, wihrend dieselbe Operation im Friihjahr 
nach dem Ablaichen keinerlei Wirkung auf die kastrierten Tiere 
hat. Aus diesen Versuchen kénnte man nun sehliessen, dass die 
Hoden zur Laichzeit iiberhaupt keine innersekretorische Funktion 
haben, dass eine zu dieser Zeit in ihnen nach Entfernung des 
grossten Teiles der Hodensubstanz auftretende neue Samenbildung 
also auch nicht als Reaktion auf einen Funktionsausfall betrachtet 
werden kann. Zumal da ich fand, dass im Friihjahr schon etwa 
drei Wochen nach der Operation die abnorme Schnelligkeit der 
neuen Spermatogenese aufhérte, konnte ich nicht, ohne es experi- 
mentell ausgeschlossen zu haben. behaupten, dass die durch die 
Operation bedingte Gewebsentspannung und die Hyperimie in den 
Hodenresten keine Rolle spielen und fiir das Auftreten der neuen. 
Samenbildung als ursiéchliches Moment nicht in Betracht kommen. 
Es galt also, den Einfluss dieser Faktoren auf das Zustande- 
kommen einer neuen Spermatogenese festzustellen, um ihn bei 
der Beurteilung der Regenerationsvorginge beriicksichtigen zu 
kénnen. Durch die jetzt zu beschreibenden Versuchsreihen glaube 
ich einwandfrei festgestellt zu haben, dass nur der Funktions- 
ausfall als Bedingung fiir das Auftreten der Regenerations- 
erscheinungen anzusehen ist. 
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Zunichst stellte ich fest. dass im Herbst die Entternung 
eines Hodens ohne jeden Einfluss auf das Organ der anderen 
Seite ist. Damit ergibt sich, dass die Verhaltnisse in dieser 
Beziehung beim Frosch anders liegen als bei den Sangetieren. 
Fiir diese haben besonders die Untersuchungen von Ribbert 
und seinen Schiilern eine kKompensatorische Hypertrophie des 
zuriickbleibenden Organs nach einseitiger Nastration ergeben. 
Nussbaum (1909, S. 527) und Gerhartz (1905), welche 
zerst einseitige Kastrationen an Fréschen ausfiihrten, unter- 
suchten die Folgen dieser Operation fiir den zuriickbleibenden 
Hoden nicht. sie steliten aber fest. dass die Entfernung eines 
Hodens keinen Eintluss aut die Ausbildung der Samenblasen und 
ausseren Ceschlechtsmerkmale erkennen lisst. 

Da demnach, soweit mir bekannt, bisher histologische Unter- 
suchungen der Folgen einseitiger Kastration fiir den zuriick- 
bleibenden Hoden bei den Fréschen nicht vorlagen, operierte ich 
im September, also zur Zeit, wo die innersekretorische Funktion 
des Hodens ausser Frage steht. einige Tiere und untersuchte den 
zuriickgelassenen Hoden nach drei bis fiinf Wochen. Die Hoden 
der einen Seite wurden entfernt. ohne ihnen die geringste Ver- 
letzung zuzufiigen. solange sie noch im Zusammenhang mit dem 
horper des Tieres waren. Sie wurden dann fixiert und zum Ver- 
gleich geschnitten. Die mikroskopische Untersuchung der im ‘Tier 
zuriickgelassenen Hoden ergab, dass die Samenbildung in normalem 
Tempo weitergeschritten war und sich jedesmal in demselben 
Stadium betand, wie in den zur Kontrolle fixierten Hoden normaler 
Tiere. Von dem Beginn eines neuen Zvyklus war auch nicht an- 
deutungsweise etwas zu bemerken. Da kompensatorische Hyper- 
trophie auch durch Vergrésserung der vorhandenen Zellen, oline 
Neubildung zustande kommen kann, sei bemerkt, dass sich auch 
hierfiir kein Anhalt fand. Da alle Regenerationserscheinungen 
an den Hoden des Frosches eine grosse Abhangigkeit von der 
Jahreszeit erkennen lassen und auch die verschiedenen Resultate 
derselben Operation. welche auf Seite 52 wurden, zu 
vorsichtiger Beurteilung der nur zu einer bestimmten Jahreszeit 
erhaltenen Resultate mahnen, will ich. ehe meine noch in Gang 
betindlichen Versuche einseitig partieller Kastration zu anderen 
Jahreszeiten abgeschlossen sind, keine verallgemeinernden Schliisse 
aus diesen Versuchsergebnissen ziehen. 
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Nachdem ich wusste, dass die Folgen einseitiger Kastration 
im Herbst jedenfalls nicht in dem Einsetzen einer neuen Samen- 
bildung bestehen. entfternte ich einem weiteren Miannechen nur 
eimseitig den gréssten Teil des Hodens, waihrend das Organ der 
aideren Seite unversehrt  blieb. 

Spielte der Wundreiz und die Hyperdimie eine Rolle, so 
musste in dem Rest der einen Seite eine neue Samenbildung aut- 
treten, obwohl der Funktionsausfall eine solche nicht hervor- 
verufen hitte. wie aus dem vorigen Versuche hervorgeht. Die 
Untersuchung des Restes fand fiinf Wochen nach der Operation 
statt und ergab Folgendes: 

Makroskopisch zeigt der stehengebliebene Hodenrest dieselbe 
(irdsse wie zur Zeit der Operation; die Schnitttliche ist verheilt. 
Mikroskopisch tinden sich dieselben Verhaltnisse. wie sie Maximow 
(1899, Ss. 292 ff.) fiir die Heilung von Hodenverletzungen bei 
Froschen beschreibt. Veranderungen sind nur in unmittelbarer 
Nahe der Narbe zu sehen. In den weiter abgelegenen Teilen 
der Tubuli betinden sich auch nach fiinf Wochen die wandstandigen 
Spermatogonien in Ruhe. Die Teilungen dieser Zellen in der 
Nahe der Wunde verlauten langsam, es sind keine abnormen 
Teilungstiguren zu beobachten, wie auch Maximow (1. e. 3. 298) 
hervorhebt: kurz, es ist auch nach fiinf Wochen nichts von dem 
Beginn einer neuen Samenbildung zu bemerken. 

Zwei weitere Versuche lieferten neue Beweise fiir die Ein- 
tlusslosigkeit des Wundreizes auf die Regeneration des Hoden- 
restes. Bei einem aut der rechten Seite partiell kastrierten Frosche 
wurde fiint Wochen naeh der ersten Operation gleichzeitig mit 
dem Rest der rechten Seite auch der grésste Teil des linken 
Hodens entnommen, sodass der Frosch nunmehr nur noch einen 
kleinen Teil des linken Hodens besass. Die Untersuchung der 
entfernten Sticke zeigte auch hier, dass in keinem derselben 
irgendwelche Anzeichen von Regeneration vorhanden waren. Drei 
Tage nach der zweiten Operation wurde das Tier getétet und der 
noch yorhandene letzte Rest untersucht. Es zeigte sich, wie zu 
erwarten war, mit aller Deutlichkeit der Beginn eines neuen 
Zyklus der Samenentwicklung. 

In einem dritten Versuch wurde ebenfalls nach fiinf Wochen 
in einer zweiten Operation nur der bisher unversehrt gebliebene 
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weiteren Tagen statttindende Untersuchung der beiden noch vor- 
handenen Reste des rechten und linken Testikels zeigte in jedem 
zahlreiche Mitosen in den wandstindigen Spermatogonien, welche 
schon teilweise zur Ausbildung von Ketten an der Tubuluswand 
unter Abstossung der vorhandenen reifen Samenbiindel gefiihrt 
hatten. Beide Stiicke zeigten das gleiche Stadium der neuen 
Samenbildung, obwohl das rechts gelegene erst vor drei Tagen, 
das linksseitige aber schon vor iiber fiinf Wochen yerletzt worden 
war. An dem Rest der linken Seite war jetzt natiirlich von 
einem Wundreiz keine Rede mehr. Trotzdem hatte auch in ihm 
eine Vermehrung der Spermatogonien begonnen, als durch die 
zweite Operation der grésste Teil des bis dahin intakten rechten 
Hodens entfernt wurde. 

Aus diesen Versuchen geht nun mit aller Deutlichkeit her- 
vor, dass die Verletzung des Hodens als solche keine neue 
samenbildung veranlasst, dass vielmehr der Untergang oder Aus- 
fall des gréssten Teiles der Hodensubstanz noch hinzukommen 
muss. Weiter ergibt sich, dass eine Neubildung von Samenfiden 
erst eintritt. wenn mehr als die Halfte der gesamten Hoden- 
substanz entfernt worden ist. Damit ist gleichzeitig gesagt, dass 
nach einseitiger Kastration im Herbst eine kompensatorische 
Hypertrophie des anderen Hodens nicht auftritt. Diese Tatsache 
steht im Gegensatz zu den Befunden bei den Siugetieren und 
mahnt, mit der Verallgemeinerung von Ergebnissen, welche an 
einer Tierart gefunden wurden, recht vorsichtig zu sein. 

Nachdem wir jetzt die Resultate der einzelnen Versuchs- 
reihen kennen gelernt haben, sollen noch einige histologische 
Kefunde mitgeteilt werden, die sich iibereinstimmend aus allen 
untersuchten Regeneraten ergaben. Erstens war eine Neubildung 
von Hodenkanalehen nur in ganz geringem Grade zu finden und 
zwar stets nur in der Nahe der Schnittstelle. Auch die Ausfihr- 
ginge waren in keinem Falle an der Regeneration wesentlich 
beteiligt. Mitosen habe ich in ihrem Epithel niemals beobachten 
koénnen. Die Regeneration bestand also im wesentlichen in einer 
Vergrésserung der bestehenden Tubuli und vor allem in einer 
lebhaften Vermehrung der in ihnen gelegenen funktionellen 
Elemente, der Keimzellen. 

Zweitens ist von Bedeutung, dass die interstitielle Substanz 
sich niemals in erkennbarer Weise vermehrte. Wie wir sahen, 
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ist es der Ausfall innersekretorisch funktionierenden Gewebes, 
welcher die Regeneration im Hodenrest bedingt. Wenn sich nun 
diese Regenerationsvorginge ausschliesslich an den Keimzellen 
abspielen, nicht aber an der Zwischensubstanz. so ist diese Tat- 
sache meiner Ansicht nach eine wesentliche Stiitze der von 
M. Nussbaum stets vertretenen Ansicht, dass beim Froseh 
die Keimzellen das innere Sekret liefern, nicht die 
Zwischenzellen. Natiirlich gilt diese Auffassung zunichst nur 
fiir den Frosch und die z. B. von Harms (1913 8. 472) da- 
gegen angefiihrten Versuche Steiners (1910), die an Ratten 
angestellt wurden, beweisen nichts fiir die Verhaltnisse beim 
Froseh. Es sind eben, wie auch das Fehlen der kompensatorischen 
Hypertrophie beim Frosche zeigt, weitgehende Unterschiede in 
Bezug aut die Starke und Art der innersekretorischen Funktion 
und ihre Verteilung auf die verschiedenen Elemente des Hoden- 
gewebes bei Frosch und Saugetier vorhanden. Eine Ubertragung 
der beim Siugetier gefundenen Verhiltnisse auf den Frosch und 
umgekehrt, ist demnach nicht zulissig, wie dies ja auch Nuss- 
baum (1909b) an dem Widerspruch seiner Versuche an Fréschen 
und denen Meisenheimers an Insekten besonders betont hat. 

Wir stehen am Ende der Besprechung der Regenerations- 
versuche und kénnen zusammenfassend feststellen : 

Die doppelseitige Entfernung des gréssten Teiles der Hoden 
bedingt bei Rana fusea zu jeder Jahreszeit das Auftreten einer 
neuen Samenbildung, welche von den wandstandigen Spermatogonien 
ausgeht. Die ersten Stadien dieser neuen Spermatogenese ver- 
laufen in jeder Jahreszeit zunichst mit derselben abnormen 
Schnelligkeit und unter dem Auftreten derselben Abweichungen 
vom normalen Verlaufe, welche im wesentlichen in dem Aus- 
bleiben der Zellteilung nach den ersten drei Kernteilungen und 
der dadurch erklirten Bildung vieler mehrpoliger Kernteilungs- 
tiguren bestehen. Diese Abweichungen betreffen je nach dem 
histologischen Bau des Hodens zur Zeit der Operation mehr oder 
weniger zahlreiche Zellen. Das jahreszeitliche Alter des Hodens 
ist insofern fiir den weiteren Verlauf der neuen Samenbildung 
von Bedeutung, als im Herbst, Winter und im Frihjahr vor 
der Laichzeit die einmal eingeschlagene abnorme Geschwindig- 
keit bis zur Ausbildung reifer Samenfiden beibehalten wird, 
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Uberstiirzte in der neuen Spermatogenese um so_ schneller 
schwindet, je weniger Zeit seit dem Ablaichen vertlossen ist. 
Weiter ist die Intensitét der Regeneration abhingig von der 
Menge der noch vorhandenen Hodensubstanz. Sie tritt tiberhaupt 
erst auf, wenn mehr als die Halfte ausgefallen ist und hort um 
so eher auf. je mehr Hodengewebe an ihr beteiligt ist. 

An diesen Regenerationsvorgingen sind fast ausschliesslich 
die heimzellen beteiligt: die Neubildungserscheinungen an Zwischen- 
substanz und Ausfiihrgingen treten dagegen ganz zuriick. 

Am ungezwungensten lassen sich alle diese Tatsachen ver- 
stehen, wenn man eine zyklische, an die Keimzellen gebundene 
innersekretorische Tatigkeit des Hodens annimmt. welehe zwar 
das ganze Jahr hindureh vorhanden ist, aber sowohl in’ der 
Intensitét wie auch in der Art des Sekretes wechselt. Der durch 
die Entfernung des gréssten Teiles der Hodensubstanz entstehende 
Funktionsausfall wird durch die daraufhin eintretende Vermehrung 
der sekretorisch tatigen Elemente, also der Keimzellen, im Friih- 
jahy und Sommer schneller kompensiert als im Herbst und Winter. 
wo die innersekretorische Funktion am stirksten betitigt wird. 


3. Transplantations- und Regenerationsversuche 
an weiblichen Tieren, 

Nach der vollstindigen Entfernung der Ovarien, wie sie 
zuerst Hooker tm hiesigen biologischen Laboratorium ausgefiihrt 
hat. bemerkte M. Nussbaum das Schwinden der Brunstwarzen 
an der Riicken- und Seitenhaut: er schloss daraus auf einen 
thnlichen Zusammenhang der weiblichen sekundiren Geschlechts- 
merkmale mit der inneren Sekretion der Ovarien, wie er ihn fiir 
die Hoden und Daumensechwielen der Mannchen beobachtet hatte. 

Die weiteren Untersuchungen von Steinach (1910) Harms 
(1918a) und G. Smith (1913) ergaben, dass die Verhaltnisse bei 
den Miannehen komplizierter liegen als es zundchst schien. Eine 
endgiiltige Einigung in der Frage ist noch nieht erzielt. Da 
meine Untersuchungen keine neuen Gesichtspunkte hierfiir ergeben. 
gehe ich nicht naiher aut die Besprechung der Verhaltnisse bei 
den Mannehen ein und méechte nur eine Beobachtung an weib- 
lichen Tieren mitteilen. 

Auf ein erwachsenes Rana fusca Weibchen, welches von 
Dr. Hooker im Februar 1912 vollstandig kastriert worden war. 
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transplartierte ich im Januar 1915 zwei Stiicke normalen Ovariums. 
Die Brunstwarzen des Tieres waren zur Zeit der Operation fast 
ginzlich zuriickgebildet. Im Laute der niichsten zwei Monate 
hegannen sie jedoch wieder zu erscheinen und hatten Mitte 
Februar schon eine betrachtliche Grosse erreicht. In den tolgen- 
den Wochen bemerkte ich nun. dass die Warzen wieder kleiner 
wurden, um im Beginn des April ganz aut die Riickbildungsstute 
angelangt zu sein, welche bei Beginn des Versuches im Januar 
vorhanden gewesen war. 

Die miskroskopische Untersuchung der transplantierten 
Ovarstiicke zeigte denn auch den voilstandigen Untergang aller 
Keimzellen. Beide transplantierten Stiicke waren nach drei- 
monatlichem Aufenthalt in dem horper des kastrierten Tieres 
zwar noch als geringe Hervorragungen an der Operationsstelle zu 
finden, bestanden aber nur noch aus Bindegewebe und ganz 
vgeringen Resten der zerfallenen Kinzellen. 

Ein ebenfalls vor einem Jahre von Dr. Hooker total 
kastriertes Weibchen. welehes zum Vergleich beobachtet wurde. 
zeigte wihrend der 3 Monate von Januar bis April keinerlei 
Veranderungen an den Brunstwarzen: sie blieben auf der im 
Jannar vorhandenen Stufe der Riickbildung stehen. 

Daraus folet. dass die Wachstumserscheinungen bei dem einen 
Weibehen auf die Transplantation von normaler Ovarialsubstanz 
sind. Parallel mit der Resorption und dem Ver- 
schwinden der Eier in dem Transplantat bildeten sich auch die 
Brunstwarzen wieder zuriick. Es kann also keinem Zweifel unter- 
liegen. dass ein Zusammenhang des Wachstums der Brunstwarzen 
mit dem Vorhandensein von Eierstoecksubstanz entstelit. 
ausserdem noch zyklische. yon den WKeimdriisen unabhingige 
Wachstumsschwankungen vorhanden sind, wie es fiir die Daumen- 
schwielen der Mannehen angegeben wird, (Steinach, Harms, 
smith Lec.) kann ich nicht beurteilen, weil daraut gerichtete 
Beobachtungen nicht angestellt worden sind. 

Um die Folgen der doppelseitigen partiellen Entfernung der 
Eierstécke fiir den zuriickbleibenden Rest des Ovariums kennen 
zu lernen, und zu untersuchen, ob bei dem Weibehen Kompen- 
sationserscheinungen auftreten, welche dem Beginn einer neuen 
samenbildung bei den Mannehen entsprechen, operierte ich im 
Mai zwei frisch gefangene weibliche Grasfrésche. 


] 
| 
| 
i 
- 
: 
1 
q 
| 
i 
| 
| 


to 


Arnold Lauche: 


Auf jeder Seite wurde das Ovarium bei dem ersten ‘Tier (A) 
auf etwa 50, bei dem zweiten (B) bis aut etwa 15 grosse Eier abge- 
tragen. Zwischen diesen grossen Eiern war in dem Rest eine 
wihrend der Operation nicht niher zu bestimmende Anzahl von 
Zellnestern und Ureizellen vorhanden, die ebenfalls zuriickblieben. 
Die Tiere hatten abgelaicht. Der Jahreszeit entsprechend fanden 
sich in den zur Kontrolle tixierten herausgeschnittenen Ovarien: 
1. junge typische Follikel mit Eiern fiir die naichste Brunst, 
2. Nester von jungen Eizellen fiir das iibernachste Jahr und 
3. Ureizellen. Nach M. Nussbaums (1880) Untersuchungen 
verliuft die normale Entwickelung dieser drei Stadien in folgen- 
der Weise: Die Eier in den Follikeln waechsen heran, bis sie etwa 
im Oktober ihre definitive Grésse erreicht haben. Die Nester 
mit den Eizellen fiir das tibernachste Jahr wandeln sich bis Ende 
Juli zu typischen Follikeln um; die Ureizellen endlich beginnen 
in den Wintermonaten sich zu teilen. Durch diese Teilungen 
entstehen dann die Eizellnester fiir die Brunstperiode des dritt- 
folgenden Jahres. Kurz vor dem Ablaichen sind in dem normalen 
Qvar demgemiass vier Entwickelungsstadien finden: 

1. Folhkel mit den Eiern, welche demnachst abgelegt 
werden sollen, 

2. die Kier fiir das nichste Jahr. ebentalls mit Follikel- 
epithel umgeben, 

3. Zellnester fiir die tibernichste Brunstzeit und 

1. Ureier. 

Wir sind nun iiber die normalen Verhiltnisse unterrichtet 
und kénnen die Abweichungen betrachten. welche nach der doppel- 
seitigen Entternung des gréssten Teils der Ovarien in der Ent- 
wickelung der zuriickgelassenen Eizellen auftreten. 

Im Juli, 2 Monate nach der ersten Operation, entnahm ich 
dem Tiere A einen Teil des linksseitigen Ovarrestes. Das heraus- 
genommene Stiick enthielt 7 fiir die naichste Laichzeit bestimmte 
grosse Eier und dazwischen etwa 50 junge Eizellen fiir das iiber- 
nachste Jahr, welche gleichtalls schon mit Follikelepithel umgeben 
waren. (Es blieben also noch etwa 23 grosse Eier als Rest des 
linken Ovars zuriick.) 

Die mikroskopische Untersuchung ergab weiter, dass die 
Ureizellen in lebhafter Teilung begriffen waren. Es hatten sich 
also schon jetzt im Juli die Zellnester gebildet, welche im normalen 
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Zyklus sich erst im Laufe der Wintermonate entwickeln. Unter 
den vielen Mitosen fand ich keine abnormen Bilder. Vergleiche 
mit zur Kontrolle fixierten normalen Ovarien zeigten keine be- 
schleunigung der Entwickelung oder des Wachstums der beiden 
Eizellgenerationen fiir das nachste und iibernachste Jahr. Eine 
Abweichung vom normalen Verlauf war also nur in dem _ ver- 
friihten Auftreten lebhatter Teilungsvorginge in den Ureizellen 
zu bemerken. 

Nach einem weiteren Monat, also im August, wurde das 
Tier B getétet, der Eierstocksrest der rechten Seite fixiert und 
in Seriensehnitte zerlegt. der linke in situ belassen und das ganze 
Tier in Formol aufbewahrt. 

Zunachst soll der makroskopische, dann der mikroskopische 
Befund mitgeteilt werden. 


Fig. 5. 


In Texttig. 5 ist das Tier in natiirlicher Grosse abgebildet. 
Um die (ieschlechtsorgane deutlich hervortreten zu lassen, wurde 
der Darm und die dorsale Leibeswand entfernt. Erhalten sind 
demnach nur die Nieren, darauf liegend die Aorta, die beiden 
Eileiter und der Rest des rechten Ovariums. Makroskopisch ist 
an diesem Rest nur zu erkennen, dass er aus den 15 zuriick- 
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gelassenen grossen Eiern besteht, die in Grosse und Entwieckelung 
in keiner Weise vom Normalen abweichen. 

Die mikroskopische Untersuchung ergibt nun, dass aueh 
jetzt noch zahlreiche Ureizellen in Teilung begriffen sind, so dali 
zwischen den grossen Eiern iiberall Nester von jungen Eizellen 
liegen. Die beiden alteren Generationen haben sich in normaler 
Weise fortentwickelt und unterscheiden sich in nichts von den 
Kiern in normalen Kontrollpraparaten. 

Im Marz des folgenden Jahres. 10 Monate nach der ersten 
Operation. wurde auch Tier A getétet. Es war seit Mitte Dezember 
ohne gefiittert zu werden im Keller aufbewahrt worden und stark 
abgemagert ‘von 33 auf 2s gr), 
wie auch aus Textfig. 6 (in 
natiirlicher Groésse photogra- 
phiert) hervorgeht. 

Die makroskopische Un- 
tersuchung zeigt. dass der 
rechte Ovarrest aus etwa 30 
reifen Eiern besteht. Dem 
linken Rest waren im Juli 
schon sieben Eier entnommen 
worden, er zeigt daher jetzt 
nur noch 25 reife Kier, Die 
Zahl der reiten Kier hat sich 
demnach seit der Operation 
nicht vermehrt. Weiter er- 
kennt man eine sehr g@rosse 
Anzahl junger Fizellen. die 
in hellen Gruppen aut den 
dunkel pigmentierten reifen 


Liern liegend, sich gut ab- 
heben und auch in der Photo- 
graphie als helle Fleeke auf den dunkeln Kiern gut sichtbar sind. 

Mikroskopisch untersuehte ich einen Teil des reehten Ovar- 
restes und fand folgendes: Statt der vier Generationen, wie sie 
normalerweise im Eierstock vor der Laichzeit vorhanden. sind, 
enthielt das in Serien geschnittene Stiick nur zwei. Ausser den 
reifen Eiern waren in diesem Teil des Ovarrestes nur junge 
Follikel zu finden, keine Ureizellen, keine Zellnester. Es miissen 
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sich also alle im Rest vorhanden gewesenen Ureier vermehrt 
und die dadurch entstandenen Zellnester zu Follikeln umgewandelt 
haben. Die Eizellen in diesen neugebildeten Follikeln hatten die- 
selbe Grosse erreicht. welche die Eier in den normalen jungen 
Follikeln zur Laichzeit aufweisen. Es war also nicht méglich 
im Praparat festzustellen, welche Follikeln neu gebildet waren 
und welehe die im Rest erhalten gehliebenen normalen dar- 
stellten. 

Wenn sich auch im iibrigen Teil des Ovarrestes alle Ureier 
geteilt und zu jungen Follikeln umgewandelt haben, dann ist 
damit nur noch eine Ovulation fiir das Tier modglich. nimlich im 
nichsten Jahre. Von da ab wire das Tier steril. Ob es sich 
wirklich so verhailt, kann ich zur Zeit nicht angeben. 

Vergleichen wir nun diese Ergebnisse mit den Vorgiingen 
in den Hodenresten, 

Gemeinsam ist zunichst das <Aufttreten lebhafter Ver- 
mehrungserscheinungen in Spermatogonien und Ureizellen, Ge- 
meinsam ist ferner die Beschleunigung der Entwicklung dieses 
neuen Zyklus. 

Die Unterschiede sind erstens das Fehlen abnormer Teilungs- 
vorginge in den Eierstécken (mehrpolige Mitosen), wahrend sie 
in den Hoden regelmassig auftreten. Zweitens werden die vor- 
handenen alteren Entwicklungsstadien bei den Weibchen nicht 
abgestossen, sondern vollenden ihre Reifung in. normaler Weise. 
Zunichst scheint hierin ein wesentlicher Untersehied zu legen: 
die Abweichungen sind aber vielleicht aus dem verschiedenen 
Bau des Hodens und Ovariums zu erklaren. Die Bedingungen 
fiir das Auftreten der abnormen Teilungsbilder im Hodenregenerat 
sind, wie ich in meiner Mitteilung tiber diese Vorginge (Lauche 
1915) des niheren ausgefiihrt habe, in erster Linie wohl durch 
die abnormen Druckverhaltnisse im Hoden zu erkliren, welche 
ihre Entstehung der Raumbeengung verdanken, die durch das 
Auftreten der nenen Samenbildung im Hodengewebe  zustande 
kommt. In dem lockeren Stroma des Ovariums kann es niemals 
zur Ausbildung derartig abnormer Druckverhiltnisse kommen. 

Wie wir oben gesehen haben, gehen im Hodenrest die fort- 
geschrittenen Stadien der Samenbildung zu Grunde, weil sie 
mechanisch von der ernahrenden Wand durch den jungen, relatiy 
massigen Nachwuchs abgedrimgt werden. Die Ernahrung der 
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Kier leidet aber in keiner Weise durch die Teilung der Ureizellen: 
infolgedessen setzen sie ihre normale Entwickelung fort. 

Die Folgen der teilweisen Kastration bei Mannehen und 
Weibchen sind also im Prinzip dieselben. 


Die von Meyns (1912) begonnenen Transplan- 
tationen embrvonaler und jugendlicher Keimdriisen 
auf erwachsene Kastraten wurden ftortgesetzt und iiber 
lingere Zeit ausgedehnt. Da alle Versuche das gleiche Resultat 
hatten, kann ich zusammentassend iiber sie berichten. 

Mevyns fand, dass die jungen Keimzellen wahrend der ersten 
46 Tage nach der Transplantation ihre normale Entwickelung in dem 
Korper des erwachsenen Tieres fortsetzen. Die Frage nach dem wei- 
teren Schicksal der Transplantate musste er offen lassen (1. ¢. 5. 161). 

Im September 1913 transplantierte ich auf eine Anzahl 
erwachsener, vollstandig kastrierter Rana fusca Mannehen die 
Keimdriisen von jungen, 20—32 mm langen Tieren derselben 
Spezies. Nach einem Monat iiberzeugte ich mich bei einem Tier 
durch Probelaparatomie und Exzision eines kleinen Stiickchens 
von dem Gelingen der ‘Transplantation und hielt die Tiere den 
Winter hindurch bis zum April 1914. Die dann erfolgende 
Autopsie liess makroskopisch und mikroskopisch von dem tiber- 
tragenen Keimstockgewebe keine Reste mehr erkennen. Eine 
kleine Bindegewebswucherung war alles, was ich an der Trans- 
plantationsstelle noch fand. 

Diese Versuche und die Beobachtungen an Transplantationen 
reifen Hodens auf junge Tiere zeigen, dass man aus dem anfing- 
lichen guten Gedeihen des iibertragenen Gewebestiickchens keine 
Sehliisse auf dessen weiteres Verhalten ziehen kann. Auch wenn 
sich das Gelingen der Transplantation im Beginn durch Teilungs- 
vorginge in den iibertragenen Zellen kundgibt, ist damit keines- 
wegs ein Bestand des iiberpflanzten Gewebes fir lingere Zeit, 
etwa auf Jahre hinaus anzunehmen. Im (Gegenteil haben alle 
meine Transplantationsversuche, welche iiber 6 Monate ausgedehnt 
wurden, den Untergang des iibertragenen Gewebes gezeigt, auch 
wenn im Beginn des Versuches ein positives Ergebnis, also 
Wachstum im fremden Organismus, zu beobachten war. 

Es scheint, dass nur autoplastische Transplantationen der 
Keimzellen bei Rana fusea einen dauernden Ertolg zu haben 
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vermogen, wihrend homoplastische und erst recht heteroplastische 
Transplantate nach mehr oder weniger langer Zeit doch dem 
Untergang verfallen. (Ob die von Harms |10, 13], Schultz 
}O0, 10), Knauer (96, 95] und anderen an anscheinend geeigne- 
teren Objekten | Triton, Regenwiirmern. Meerschweinchen und 
Kaninchen| erzielten giinstigeren Resultate yon Ovartransplantation 
als Dauerresultate aufgefasst werden kénnen, steht dahin. Es ist 
zu beriicksichtigen, dass in den Ovarien der Kaninchen und Meer- 
schweinchen Eizellen in allen méglichen Reifungsstadien zur Zeit 
der Transplantation vorhanden sind. Es ist dann sehr wohl méglich, 
dass in den ersten Wochen nach der Transplantation eine oder die 
andere Eizelle ihre Reifung vollendet, eventuell sogar befruehtet 
werden kann, ohne dass deshalb die Transplantation als Dauer- 
erfolg angesehen werden muss.) 


II. 
Die Kastrationen und Transplantationsversuche 
an jungen Froéschen sind, wie schon in der einleitenden 
Ubersicht hervorgehoben wurde, zunachst als Vorversuche aufzu- 


fassen, welche die Méglichkeit dieser Operationen an so wenig wider- 
standsfahigen Tieren erweisen sollten. Die Versuche scheiterten, 
wie schon erwahnt, bisher an der nicht wirksam zu bekimpfenden 
Infektionsgefahr; dazu kommt noch die Empfindlichkeit der kleinen 
Frésche gegen Blutverluste. durch welche ich auch eine ganze 
Anzahl operierter Tiere verlor. Mit der oben beschriebenen 
Technik gelang es mir jedoch, eine Reihe zum Teil recht ein- 
greifender und langdauernder Operationen mit Erfolg durehzu- 
fiihren. 

Zunichst brachte ich einer Anzahl junger Tiere von 22—26 mm 
Linge kleine stiickchen von Hoden erwachsener Exemplare in den 
Riickenlymphsack und in die Bauchhéhle. Die Versuche wurden 
im August ausgefiihrt, also zu einer Zeit, in welcher die normale 
Samenbildung fast beendigt ist. und die innere Sekretion sich auf 
dem Hohepunkt ihrer Tatigkeit betindet. Da eine Unterscheidung 
von Mannchen und Weibchen nach ausseren Merkmalen in diesem 
Lebensalter nicht méglich ist. musste es dem Zufall tiberlassen 
bleiben, ob die Operation mannliche oder weibliche Tiere betraf. 

Der Erfolg der Uebertragung von reifer Hodensubstanz auf 
die jungen Tiere war nun folgender: Die in Lymphriume ein- 
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gebrachten Stiicke waren schon nach 5—10 Tagen restlos resor- 
biert. Ein Einfluss auf die Keimdriisen des jungen Tieres, sei 
es Hoden oder Ovarien, ist nicht sicher festzustellen. In den 
Hoden der zwei Minnehen fanden sich zwar mehr Mitosen als in 
den zur Kontrolle untersuchten normalen Hoden dreier gleich 
grosser Tiere. Da aber die Teilungen selir wohl schubweise auf- 
treten kénnen, so ist es nicht angiingig, aus der grésseren Zahl 
von Kernteilungen etwa auf eine Beschleunigung der Entwicklung 
der jugendlichen Hoden durch die resorbierten Stoffe aus den 
reifen Organen zu schliessen. Die Ovarien der operierten Frésche 
zeigten keinerlei Untersehiede von denen gleich grosser normaler 
Tiere. 

In einem weiteren Falle brachte ich ein stick reifen Hodens 
in die Bauchhohle eines 26 mm langen Mannehens, ohne das 
Transplantat festzunahen oder das Mesenterium irgendwie zu 
reizen. Bei der Sektion des Tieres, 15 Tage nach der Operation, 
fand ich das eingebrachte stiick mit dem rechten Fettkorper breit- 
basig. bindegewebig verwachsen. Die mikroskopische Untersuchung 
des in Serienschnitte zerlegten ‘Transplantates zeigte an der 
Peripherie noch eine Anzahl guterhaltener Hodenkanalehen mit 
ebenfalls intakten Samentadenbiindeln und wandstandigen Sperma- 
togonien, von denen sich zwei sogar in Mitose betanden. Die Hoden- 
kanilehen im Innern des Stiiekehens sind dem Umtange nach 
noch zu erkennen. Der Inhalt hatte, der Jahreszeit entsprechend, 
aus reifen Samenfiden und Spermatogonien bestanden, ist jedoch 
degeneriert. Nur die Wand der Kanalchen und em stiiek Aus- 
fihrgang sind noch leidlich erhalten. Wie schon oben erwahnt, 
zeigen die eigenen Hoden ziemlich viele Teilungstiguren. 

Obwohl in diesem Falle die eingebrachte Hodensubstanz 
weder angenaht noch die Grundlage tiir ein Anwachsen besonders 
vorbereitet war, hatte der Versuch doch ein positives Ergebnis. 
indem das Stiick anwuchs, und in den peripheren Sehichten sogar 
Teilungsvorginge zur Beobachtung gelangten. Dieser Befund ver- 
anlasste mich, denselben Versuch unter giinstigeren Bedingungen 
fiir das Transplantat zu wiederholen und aut lingere Zeit aus- 
zudehnen. Ich nahte also bei zwei Tieren von 22 und 33 mm 
Lange ein Stiick reifen Hodens in die Bauchhéhle resp. in den 
Riickenlymphsack ein und tétete die Tiere 53 resp. 41 Tage 
nach der Operation. Die Obduktion ergab in beiden Fallen das 
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Vorhandensein eines kleinen abgerundeten Kérpers an der Trans- 
plantationsstelle. Bei der mikroskopischen Untersuchung fand 
sich aber eine vollstindige bindegewebige Durchwachsung des 
eingebrachten Hodenstiickes und der Schwund aller dem Trans- 
plantat zugehériger Zellen. In dem jiingeren der beiden Korper 
war der ehemalige Aufbau des transplantierten stiickes aus 
Kanilchen noch andeutungsweise zu erkennen, wihrend das 
43 Tage nach der Operation fixierte Stick im Inneren einer 
starken bindegewebigen Kapsel zu kugeligen und scholligen Massen 
zerfallen war, die sich mit Osmiumsiure tiefschwarz farbten und 
durch ein lockeres Netz von Bindegewebe  zusammengehalten 
wurden. 

Irgendwelche Abweichungen der eigenen Hoden vom Nor- 
malen waren auch hier bei dem 22 mm langen Tier nicht zu 
erkennen. 

Das zweite Fréschehen von 33 mm Linge erwies sich als 
hermaphrodit (Ubergangstypus nach Schmitt-Marzel 190s). Es 
fanden sich 3 grosse Kier in den Hodenkanalehen. Sonstige 
Besonderheiten waren nicht aufzutinden. 

Nachdem ich festgestellt hatte, dass die jungen Tiere die 
eben beschriebenen Eingriffe tadellos aushielten. versuchte ich die 
Kastration und zwar einseitig total, doppelseitig partiell und 
doppelseitig total auszufiihren und zwar bei Mannchen und Weib- 
chen. Uber die Technik ist oben berichtet. Schon bei erwachsenen 
Tieren ist es unbedingt notwendig, nach Beendigung des betreffen- 
den Versuches sich durch Sektion des Tieres davon zu iiberzeugen, 
dass die Kastration eine vollstindige war. Bei den jungen 
Fréschen sind die Verhaltnisse so unibersichtlich und die Ab- 
messungen so klein, dass nur eine sorgfaltige Autopsie den Nach- 
weis liefern kann, ob die Kastration auch wirklich vollstindig 
gelungen war und ob nicht kleinste Reste entweder in situ 
zuriickgeblieben oder bei der Operation in die LeibeshoOhle gefallen 
und an anderer Stelle angeheilt sind. 

Die Versuche der einseitigen und partiellen Kastration, die 
bis zu 4'/2 Monaten ausgedehnt wurden, zeigten, dass weder die 
einseitige Kastration auf die Keimdriise der anderen Seite einen 
Kintluss hat. noch die doppelseitige Entfernung des grdéssten 
Teiles der Hoden- oder Ovarsubstanz eine Verinderung in der 
Entwicklung des zuriickgelassenen kleinen Restes bedingt. Die 
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Schnittstelle wird durch Narbengewebe geschlossen, die ihr zunachst 
gelegenen Keimzellen gehen zu Grunde und damit ist der Prozess 
beendet. Dieses Ergebnis der Versuche war auch zu erwarten, 
da die unreifen Keimdriisen, soweit bisher bekannt, noch keine. 
auch keine innersekretorische Funktion haben, eine teilweise 
Entternung daher keine Folgen fir den Organismus haben 
wird. 

Durch die Méglichkeit, die jungen Tiere einseitig zu kastrieren, 
war ich in Stand gesetzt, den Eintluss des reifen Hodengewebes 
auf die jungen Keimzellen einwandfrei zu studieren. Zunichst 
war festgestellt, dass die Entfernung der einen Keimdriise keinen 
Eintluss auf die Entwickelung des Organs der anderen Seite hat. 
Ich entfernte nun bei einem 32 mm langen Weibchen ein Ovar 
und transplantierte ein Stiick reifen Hodengewebes in die Bauch- 
hohle. Nach 46 Tagen wurde das Tier getétet. Das trans- 
plantierte Stiick zeigt bei der mikroskopischen Untersuchung 
keine Keimzellen mehr: es ist von Bindegewebe durchwachsen 
und nur in geringem Grade den friiheren Aufbau aus 
Kanalehen erkennen. Das Ovar des jungen Tieres zeigt keine 
Verinderungen, verglichen mit dem vor der Transplantation ent- 
fernten Organ der anderen Seite. Die beiden Mannchen, an denen 
ich die gleiche Operation vornahm, gingen leider ein, sodass ich 
vorliutig iiber keine Versuche dieser Art verfiige. 

Aus den bisher an jungen Tieren angestellten Versuchen 
geht also hervor: 

1. dass eingreifende Operationen, wie doppelseitige Kastra- 
tion ertragen werden: 

2. dass reife Hodensubstanz sowohl auf normalen wie auf 
teilweise kastrierten jungen Tieren zunichst anwachst, auch 
Teilungsvorgange in den Spermatogonien zeigt, spiter aber im 
Verlauf von wenigen Wochen vollstandig zu (irunde geht und 
dureh Bindegewebe ersetzt wird: 

3. dass ein Eintluss reifer transplantierter Medeniihetens 
aut die jungen Keimdriisen, sowohl Hoden wie Ovarien nicht 
mit Sicherheit festzustellen, héchst wahrscheinlich sogar auszu- 
schliessen ist : 

4. dass die einseitige oder partielle doppelseitige Kastra- 
tion keinen Einfluss auf den zuriickbleibenden Rest der jungen 


Ovarien oder Hoden hat. 
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Zusammenfassung der Ergebnisse. 

1. Erwachsene Minnehen und Weibchen yon Rana fusca 
reagieren in prinzipiell derselben Weise auf die Entfernung des 
grossten Teils der Hoden resp. Ovarien durch das Auftreten 
eines abnorm schnell ablaufenden neuen Zyklus der Samen- resp. 
Fibildung. 

2. Die ersten Stadien dieses neuen Zyklus verlauten  stets 
mit derselben abnormen Gesechwindigkeit. Von der Jahreszeit und 
der Menge der an der Regeneration beteiligten Keimzellen ist 
es abhaingig., wie lang die iiberstiirzten Teilungen anhalten. mit 
anderen Worten, wie lange es dauert, bis der Funktionsausfall 
kompensiert ist. 

3. Dieselben Eingritfe, welche bei erwachsenen Tieren einen 
neuen Samenbildungszyklus hervorrufen, haben bei jugendlichen 
Fréschen keinen Einfluss auf die zuriickgelassenen Reste von 
Hodengewebe. 

4. Es ist nicht mdéglich, junge Keimzellen durch Trans- 
plantation auf erwachsene Tiere zu schnellerer Entwicklung zu 
bringen; ebenso hat die Transplantation reifer Hodensubstanz 
auf junge Tiere keinen Einfluss auf die Entwickelung ihrer 
eigenen Keimzellen. 

5. Die homo- und heteroplatische Transplantation von 
Keimzellen ist bei Rana fusca nicht mit dauerndem Erfolg 
moglich. 

6. Die Transplantation normaler Ovarstiicke auf ein seit einem 
Jahre vollstindig kastriertes Weibchen von Rana fusca bedingt 
ein Wiederauftreten der ganzlich reduzierten Brunstwarzen wie 
das in gleicher Weise fiir die sekundairen Geschlechtsmerkmale 
der Minnchen schon bekannt ist. Mit der Resorption des Ei- 
materials schwinden die Brunstwarzen wieder. Ein wahrend der- 
selben Zeit beobachtetes, ebenfalls seit einem Jahr kastriertes 
Weibchen, auf welches kein Kierstockgewebe transplantiert wurde, 
zeigt keine Wachstumserscheinung der Brunstwarzen. Es ist also 
ein Zusammenhang des Wachstums der Brunstwarzen mit der 
Anwesenheit des Eierstockgewebes erwiesen. 


Fir die stete Forderung der Untersuchungen, die ich auf 
Anregung des Herrn Geheimrat Nussbaum ausgefiihrt habe, bin 
ich meinem hochverehrten Lehrer zu grossen Danke verpflichtet. 
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Fig. 1. 
Fig. 2 


Erklarung der Abbildungen auf Tafel II. 


Querschnitt durch zwei Hodentubuli eines nach der Laichzeit am 
S. Mai doppelseitig partiell kastrierten Rana fusca Minnchens, 
21 Tage nach der Operation. In jedem Tubulus-Querschnitt eine 
noch vom normalen Zyklus stammende Cyste, welche mit der 
Tubuluswand nur mehr durch einen diinnen Stiel verbunden ist. In 
voraufgehendem und ftoigenden Schnitt ist die Cyste unteren 
Tubulus nicht mehr in Verbindung mit der Wand; der Stiel der 
oberen Cyste ist auch im folgenden Schnitte der Serie noch ge- 
troffen. Entsprechend der Schnittdicke von 5 « sind die Stiele also 
5 resp. 10 « dick. Nach Ablauf der nach oben, neben dem Fuss- 
punkt der oberen Cyste gelegenen Mitose (Mi) wiire die letzte Ver- 
bindung der Cyste mit der Wand wohl aufgehoben worden. n = 
untere Cyste. Leitz, Ok. 3, Obj. 7 Flemming, Safranin. 
Teil der Tubuluswand aus dem Hoden eines vor der Laichzeit am 
11. Februar doppelseitig partiell kastrierten Miinnchens von Rana 
fusca. 15 Tage nach der Operation in Flemmingscher Fliissig- 
keit tixiert. Safranin. Durch die Entwicklung der Cysten (Cy 1 
Cy 2) des neuen Samenbildungszyklus sind die Samenfadenbiindel 
des normalen Cyklus mit ihren Cysten und Cystenkernen von der 
Tubuluswand abgedriingt worden und beginnen zu degenerieren. 
Die Képte sind noch erhalten, die Schwanzfiiden schon zu ciner 
kirnigen Masse zerfallen. Zeiss, Ok. 1, hom. Immersion ! 12. 


Aus dem anatomisch-biologischen Institut der Universitit Berlin. 


Studien zur Zeugungslehre. 
Vierte Mittteilung: 


Uber die Chromatinverhaltnisse in der Spermatozytogenese 
von Rana esculenta. 


Von 
Fritz Levy. 


Hierzn Tafel und 15 Texttiguren. 


Inhaltsangabe: 


A. Ejinleitung . 


Betunde 
E. Theoretischer Teil 
1. Zur Chromosomentheorie . . ‘ 106 
2. Zum Reduktionsproblem . . . BB 


In meiner Studie zur Zeugungslehre: Uber  kiinstliche 
Entwicklungserregung bei Amphibien* habe ich bereits darauf 
hingewiesen. dass bei derartigen Versuchen ein klares Verstandnis 
der zytologisehen Befunde nur mdglich ist, wenn wir iiber die 
Vorbedingungen, die Geschichte des Kernes, unter normalen Ver- 
hiltnissen moglichst vollstindig vertraut sind. Es ist unum- 
ginglich nétig, die Chromosomenzahl der verwandten Tierart zu 
kennen und zu wissen, in weleher Weise die Reifung der Keim- 
zellen erfolgt, ob eine Reduktion der Chromosomenzahl statt- 
tindet, und wie diese vor sich geht. d. h. ob es sich um eine 
echte oder eine Pseudoreduktion handelt. Nur wenn diese Vor- 
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bedingungen erfiillt sind, wird es méglich sein, mit einiger Wahr- 
scheinlichkeit richtige Schliisse zu ziehen, ob es sich ge- 
gebenen Falle eine somatische Varthenogenese handelt 
(Winkler, 1908) mit diploider Chromosomenzahl und Reduktion 
bei der Reifung der Geschlechtszellen in der Tochtergeneration 
iz. B. Phylloxera), oder eine generative Parthenogenese 
(Winkler, 1908) mit haploider Chromosomenzahl ohne 
Reduktion (z. B. ¢ Apis) oder um eine degenerative Entwicklungs- 
erregung (BF. Levy, 1915) mit haploider Chromosomenzahl ohne 
Autregulierung bei einer Tierart, die normalerweise eine Reduktion 
hat. z. B. meine Versuche mit kiinstlicher Entwicklungserregune 
bei Rana. 

Auch fiir die Frage nach der Geschlechtsbestimmung ist 
es von grosser Bedeutung. die genaue Zahl der Chromosomen 
und thre Geschichte zu kennen: miissen wir doch immer mehr 
mit der Méglichkeit rechnen, in den .accessorischen* oder 
Heterochromosomen wenn auch nicht zweifelslos den geschlechts- 
bestimmenden Faktor, so doch das erste morphologisch greifbare 
Zeichen einer sexuellen Ditterenzierung zu sehen. 

Wahrend die Urodelen, insbesondere Salamandra, seit vielen 
Jahrzehnten unter den Vertebraten ein Lieblingsobjekt  sperma- 
tologischer Forschungen waren, lagen bis vor kurzem nur zwei 
neuere Untersuchungen iiber Anurenspermatogenesen vor, die 
schonen Arbeiten von Helen Dean King 1907 iiber Buto 
lentiginosus und von Janssens und Willems 1909, iiber 
Alytes obstetricans. Ich habe es daher seit dem Beginn 
meiner experimentellen Arbeiten (1910) unternommen, neben 
diesen mich mit den feineren zytologischen Verhiltnissen bei 
den zu den Versuchen verwandten Tierarten (Rana) vertraut zu 
machen, insbesondere die Reifungsvorginge in den Geschlechits- 
zellen eingehend zu studieren. Ich gedenke in einer Reihe von 
Beitragen allmahlich die zytologischen Grundlagen fiir die experi- 
mentellen Arbeiten zu liefern. Als die vorliegende Arbeit fast 
ganz vollendet war, erschien die Arbeit von Champy 1913: 
La spermatogénese des Batraciens. Es war mir nicht mehr 
moglich. bei der Ausarbeitung auf alle von ihm gegebenen 
Kinzelheiten einzugehen. Die Bilder, die er seiner Arbeit bei- 
vibt, entsprechen meiner Ansicht nach oft recht wenig den tat- 
siichlichen Verhiltnissen. Zur Priifung der Objektivitat der dieser 
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Arbeit beigegebenen Zeichnungen verweise ich auf die beige- 
gebenen Mikrophotographien. 


B. Terminologie. 

Mit wenigen Worten sehicke ich die Terminologie vyoraus, 
wie sie in der vorliegenden Arbeit angewandt wurde. Jeder, der 
sich mit der einsehligigen Literatur eingehend befasst hat. weiss. 
welches Durcheinander in dieser Beziehung herrscht. und dass 
es daher notwendig ist, vorher genau testzulegen, was unter 
jeder Bezeichnung verstanden werden soll. 

Mit Waldever unterscheiden wir in der Spermatogenese 
drei Hauptabsehnitts . 

1. Spermatophylogenese: Stammes-Entwicklung der 
Spermien bis zum ersten Auftreten eines besonderen 
minnlichen Keimorganes (Hoden) mit den Ursamenzellen 
(Archispermatozyten) darin. 

. Spermatozytogenese: Die Weiterentwicklung der Ur- 
samenzellen bis zu dem Endstadium der zelligen Ent- 
wicklungsformen oder Vorformen der Spermien, den 
Spermatiden.” 

3. Spermatohistogenese: Umwandlung der  zelligen 
Vorformen in die definitiven Sphiren- oder Fadentorm.~ 

Die vorliegende Arbeit beschiftigt sich nur mit der Spermato- 
zytogenese und tast ausschliesslich mit der Geschichte des Chro- 
matins withrend dieser Zeit. Auch in der Spermatozytogenese 
lassen sich nach Oskar Hertwig drei Abschnitte trennen: 

1. Das Vermehrungsstadium oder das Stadium der Sperma- 

togonien. 

2. Das Wachstumsstadium oder das Stadium der Spermato- 
zvten. 

Das Reifestadium oder das Stadium der Prispermatiden 
und Spermatiden. 

Das Vermehrungsstadium umfasst die verschiedenen Teilungs- 
vorgiinge von der Ursamenzelle oder Archispermatozyte bis zur 
Ausbildung der Spermatozyten. ,Von La Valette St. George 
gebraucht den Namen ,Ursamenzellen“ in einem anderen Sinne, 
als es hier geschieht, namlich als deutsche Bezeichnung fiir die 
von ihm sonst als .Spermatogonien* bezeichneten zelligen Vor- 
stufen der Spermien. Da der Name ,Ursamenzelle* in diesem 
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Schema der Spermatogenese 


Archispermatozyte ™) 


Spermatogonien 


Spermatozyten 
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Sinne (fiir Spermatogonien) sich aber kaum eingebiirgert hat — 
man liest fast stets (auch bei von La Valette) .Spermato- 
gonien* — so darf ich [Waldeyer, Zusatz des Verfassers| ihn 
wohl als freigegeben ansehen und ihn anderweitig verwenden.* 
Waldever  schligt als internationale Bezeichnung — .Arehi- 
spermiozyte* vor. 

Man sollte folgerichtigerweise eine einheitliche Ausdrucks- 
weise annehmen, also entweder, wie es auf den folgenden Seiten 
geschielit, von Spermatogenese, Archispermatozyten, Spermato- 
gonien, Spermatozyten, Praspermatiden, Spermatiden  sprechen, 
oder aber auch wieder cinheitlich von Spermiogenese, Archi- 
spermiozyten, Spermiogonien, Spermiozyten, VPraspermiden und 
Spermiden. Eine unnétige Verwirrung ruft es hervor, wenn man 
wie Champy (1913) den Gesamtverlaut Spermatogenese, die 
Spermatohistogenese aber Spermiogenese nennt. 
Archispermatozyten (F. Levy) = Archispermiozyten (Waldever) 

= primaire Spermatogonien (hing) = Stammzellen (Benda- 

Biondi) = spore cells (Brown) = Spermatogonies a novaux 

poucicreux (Régaud) = Cellules indifférentes (Schonfeld). 


Spermatogonien (von La Valette St. George-Schénfeld) 
sekundire Spermatogonien (King)  Spermatogonies 
i noyaux crottelleux (Re gaud). 


Spermatozyten (von La Valette George) Spermato- 
zyten I. Ordnung = Ubergangsspermatogonien (von Lén- 
hossek = Gonoeytes (Régaud) = Auxoeytes (Lee) 
Tetradoeytes (Grégoire) = Henlesche Zellen Ebner). 

Prispermatiden (Waldever) Spermatozyten Ordnung = 
Auxocytes II (Janssens) = v. Ebnersche Zellen (vy, Léen- 
hossek). 

spermatiden. 

die  auteinandertolgenden Entwicklungsstadien der 
Spermatozyten werde ich folgende Bezeichnungen verwenden im 
Anschluss an von Winiwarter. Grégoire u. a. 

Leptotan : Stadium der diinnen Faden. 

Diplotan : Stadium der geniherten doppelten Fiden. 

Bukettstadium: Stadium, in dem die Chromosomen nach einem 
Punkte strahlig. schleifentormig angeordnet 
sind (Synapsis der Autoren). 
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Pachytin: stadium der enggeniherten Faden (durch 
Zygotenie verschmolzenen Faden der Au- 
toren). 


Amphitiin : Stadium der getrennten Faden. 
Strepsitiin : Stadium der untereinander gewundenen Faden. 


Janssens) 

Diakinese: Stadium. in dem die bivalenten Chromosomet- 
komplexe im Kern verteilt und noch nicht 
zur Spindel angeordnet sind. 

Aus meiner vorliegenden Arbeit gelange ich zu dem Schema 


auf Seite Ss. 


C. Material und Technik. 

Unter der Bezeichnung Rana esculenta werden heute noch 
eine Anzahl verschiedener Formen zusammengefasst. Es ist nicht 
leicht, eine Entscheidung zu tretten, wie weit diese Formen zu 
trennen sind, ob es sich um _ verschiedene Spezies, Subspezies. 
Varianten oder Rassen handelt. Diese Frage ist ebenso schwierig 
zu beantworten, wie die nach der Zusammengehorigkeit und Ver- 
wandtschaft der verschiedenen anerkannten Spezies des Genus 
Rana. 

Mit Tornier unterscheide ich drei Haupttypen von Rana 
esculenta. Ich lasse es dahingestellt. ob diese Typen Subspezies 
oder Varietaten darstellen, bemerke aber, dass auch unter diesen 
Typen noch ziemlich grosse Unter- 
schiede, vielleicht Lokalvarietiaten, 


auttreten. Die drei Typen sind nach Vi? 
Tornier in folgender Weise charak- a 
terisiert: 


Dicht hinter dem Auge. um 
und auf dem kreisrunden Trommel- 
fell, kein tiefsehwarzer Schlifentleck. 
(Der Zwischenraum, der die Augen- 
lider trennt, ist hdchstens halb so 
breit wie ein oberes Augenlid). Zu 
Rana esculenta gehdren drei Varie- 
tiiten: 

a’ Werden die  Hinterbeine Fig. 1. 
(wie in Textfigur unten) senk- aus Tornier.) 
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recht vom Kérper abgestellt, so reichen die Enden der Unter- 
schenkel (bei vy) tibereinander weg. Der Hocker (Texttig. 2a) an 
der Innenseite der Fusssohle ist 2'/2 bis 4 mal in der Lange des 
kurzen Zehs enthalten. hinter dem er sitzt. 

Rana esculenta. ridibunda. (Rana fortis mancher 
Autoren |Zusatz des Verfassers|.) 


Texttig. 2. ‘Aus Tornier.) 


b) Werden die Hinterbeine (wie in Texttig. 1) senkrecht 
vom Koérper abgestellt, so reichen die Enden der Unterschenkel 
(bei v) nicht bis zueinander. 

Der rundliche Hicker (Texttig. 2b) an der Innenseite der 
Fusswurzel ist nur zwei- bis dreimal in der Linge des kurzen 
Zehs enthalten, hinter dem er sitzt. 

Rana esculenta, typica. 

Der rundliche Hécker an der Innenseite der Fusswurzel 
(Texttig. 2c) ist nur anderthalb- bis zweimal in der Lange 
des kurzen Zehs enthalten, hinter dem er sitzt: er ist also 
gross, und ausserdem hart, und in der Mitte fast scharfkantig. 

Rana esculenta, lessonae. 

Alle drei Formen haben mir bei meinen Untersuchungen 
vorgelegen. Die Reifungsvorginge sind vollkommen_ iiberein- 
stimmend. aber die Grésse der Zellen, Lange und breite der 
homologen Mitosenspindeln weichen soweit voneinander ab, dass 
es moglich ist, bei Beriicksichtigung der Fehlergrenzen, die durch 
versehiedene Quellung oder Schrumpfung unter dem Einfluss des 
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Fixationsmittels und des Einbettungsvertahrens entstehen. teste 
Unterschiede wahrzunehmen. 

Vorwiegend wurde Rana esculenta typica benutzt. Alle An- 
gaben sowie Figuren beziehen sich nur auf diese. sofern nichts 
Besonderes angegeben ist. 

Das Material zu diesen Untersuchungen ist zu verschiedenen 
Zeiten seit dem Jahre 1910 konserviert worden. Der grosste 
und wichtigste Teil wurde wihrend der Monate Juli bis Dezember 
1912 und Februar bis Juli 1913 fixiert. Wahrend der Monate 
Dezember bis Februar konnte ich keine frisch gefangenen Tiere 
bekommen, da ihr Fang durch das Eis auf den Seen unmoglich 
ist. Es bedeutet dies aber kaum einen schweren Verlust. da 
diese Zeit fiir die hier behandelten Fragen wenig bedeutsam ist : 
denn im Dezember sind schon fast alle Spermatozoen, die im 
kommenden Friihjahr ausgestossen werden, bereits entwickelt. 

Als Konservierungstliissigkeit verwandte ich mit gutem Er- 
folge Flemmings starkes Gemisch, sowie Hermanns Gemisch 
in der Zusammensetzung fiir Amphibien 


1° o Platinehlorid . 75 cem 
2° o Osmiumsiure 25 eem 
Eisessig . . . . . 1 eem 


Gute Praparate erzielte ich auch mit den Gemischen von 
Carnoy, Zenker und Bouin. Die 
lisung nach Tellyesnitzky und Pikrinsublimateisessig nach 
vom Rath gaben recht wenig befriedigende Fixationen. Nach 
den sublimathaltigen Fixationstliissigkeiten wurde natiirlich aut 
griindliche Jodierung geachtet. Die Hodenstiickchen wurden iiber 
Xylol oder Chloroform in Paraffin eingebettet und mit dem 
Jungschen Tetrandermikrotom in Serienbinder von 5-10 
dicken Schnitten, einige Blécke zur Mitochondrientarbung nach 
Benda in 2-—3 4 dicke Schnitte zerlegt und mit Eiweissglyzerin 
nach P. Mayer aufgeklebt. 

Als Firbung verwandte ich je nach der angewandten Fixation: 
Himatoxylin nach Bohmer und nach Delafield, Hamalaun 
nach Maver und Boraxkarmin nach Grenacher. Als Kontrast- 
farben verwandte ich Lichtgriin F.S. nach Benda. Pikrofuehsin 
nach van Gieson, Bleu de Lyon, Kosin und vor allem Orange . 

Flemming- und Hermann- Material wurde mit gutem 
Erfolge mit Saffranin nach Babes gefarbt. dem als Nachfarbung 
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Lichtgriin F. S. nach Benda, Jodjodkali-Gentianaviolett nach 
oder (ientianaviolett-Orange nach Flemming folgten. 

Einige Serien firbte ich mit der Eisenhimatoxylinfarbung 
nach Heidenhain. bei der verschieden weit ausdifferenziert 
wurde. Als Kontrastfarben dienten hier Fuchsin (Rubin) s, Licht- 
griin und vor allem Bleu de Lyon. 

Recht schéne und klare Bilder ergab mir die Kupferhama- 
toxvlinfarbung nach Benda. leider ist diese schéne Farbung nur 
kurze Zeit haltbar. Sehr klare Bilder, die insbesondere die 
Chromatinnatur bestimmter Korper  erkennen liessen, ergaben 
neben den Saffraninfirbungen die Farbung mit dem Biondischen 
Gemisch, die ich nach R. Krauses neuer Vorsehrift (1912) an- 
wandte, sowie eine Farbung mit Magentarot-Pikroindigokarmin, 
die ich mit geringer Abainderung der von Ramon vy Cajal 
gegebenen Vorschrift seit Jahren in der Weise anwende. wie 
ich sie in der If. Studie zur Zeugungslehre 1914 beschrieben 
habe. 

Die Figuren sind mit Zeiss’ Apochromatimmersion 2 mm 
N. A. 1.30 und Kompensationsokular 8 bei einem Tubusauszug 
T = 160 mm mit Hilfe des Abbeschen Zeichenapparates in 
Hohe des Objekttisches entworfen. Die Vergrésserung ist etwa 
1350-fach. Als Beleuehtung diente bei den Untersuchungen wie 
bei der Herstellung der Zeichnungen die von mir beschriebene 
Mikroskopierlampe. 

Fiir die tiberaus sorgfaltige Ausfiihrung der Zeichnungen 
bin ich Fraulein Anna Keibel grossem Danke ver- 
ptlichtet. 

Die Photographien habe ich mit derselben Optik mit Queck- 
silberbogenlicht photographiert. Die mit dem Objektmikrometer 
gemessene Vergrosserung ist tausendfach. Je nach der Farbung 
wurden verschiedene Filter verwandt. Mit Riicksicht daraut, dass : 
die benutzte Agfa-Chromo-Isorapidplatte ihr zweites Emptindlich- 
keitsmaximum im Gelbgriinen hat, diente zumeist als Filter (Zeiss): 

Kupfersulfat. .  . 30 
Dest. Wasser. . 900 
in einer Ciivette mit 3 em Fliissigkeitsdichte. Dieses Filter gibt 
fast monochromatisches Licht mit den Wellenlingen | 
A, = 579 4, = 576 4, = 546 
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Im Anschluss an die Darstellung der von mir angewandten 
Technik muss ich in kurzen Worten einige kritische Anmerkungen 
zu den Fixations- und vor allem Fiarbemethoden geben. Ein 
guter Teéil der anscheinend unvereinbaren Tatsachen, die in den 
iiberaus zahlreichen Arbeiten zur Geschichte der Reifungsvor- 
ginge zusammengetragen sind, finden dadureh ihre Erklirung 
uid konnen einander nahergebracht werden. Es ist allgemein 
bekannut, dass OsO,-Gemische nur langsam und schwer eindringen. 
Man kann an Flemming- und Hermann-Praparaten stets 
drei Schichten unterscheiden, eine verzerrte dureh die Fixation 
zu stark angegriffeue dussere Sehicht, eine vorziiglich konser- 
vierte Mittelschicht und einen ungeniigend fixierten Kern. Hier- 
auf hat, glaube ich, schon Flemming selbst hingewiesen, 

Bei Carnoy-Material, das mit zu dem bestfixierten gehort. 
liegen ahniliche Verhdltnisse vor. Die Aussere Schicht ist aueh 
hier stark verzerrt und darf darum einer Betrachtung nicht zu 
Grunde gelegt werden. 

Als Kriterium dienten mir die Mitosenspindeln: denn diese 
sind bei gut fixiertem Material von fast schematischer Klarheit 
und Svmmetrie, wenn auch natiirlich nie so seharf. wie aus den 
Federzeichnungen einger Autoren hervorzugehen scheint. Die 
grosse Mehrzahl neuerer Arbeiten ist nur auf Material aufgebaut. 
das mit Eisenhaimatoxylin gefirbt wurde. Dies bringt zwei Ubel- 
stinde mit sich: eimmal fehlt eine erkennbare Differenzierung 
echiter Nukleolen von den Chromosomen. Hier ist es unbedingt 
notwendig. Farbungen mit dem Biondischen Gemisech oder 
Flemmings Dreifachfirbung vorzunehmen, um zur Frage der 
Heterochromosomen Stellung zu nehmen. Dann ist bekanntlich 
die Differenzierung mit einigen Schwierigkeiten verkniipft. Trotz 
weitgehender Differenzierung kommen leicht Verklebungen diinner 
vor, sodass der zwischen ihnen befindliche Spalt unsicht- 
bar wird u. a. Jedenfalls fiir das Studium der Anurensperma- 
togenese hat sich mir die Kupferhimatoxylinmethode nach Benda 
als weit iiberlegen erwiesen, sowohl was die Klarheit der er- 
haltenen Bilder betrifft als auch in der Anwendung. Bei leicht 
zu erwerbender geringer UCbung ist man im Stande, den Grad 
der Ditferenzierung aus dem Farb- bezw. Tonwert der Schnitte 
mit blossem Auge zu erkennen, sodass das oft mit Schwierig- 
keiten verbundene Kontrollieren der Differenzierung unter dem 
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Mikroskop (wir gebrauchen tausendfache Vergrosserung!) fort- 
fallt. Leider sind aber die Praparate nicht dauerhaft: sie sind 
schon nach einem halben Jahr entfarbt. 


D. Befunde. 
1. Archispermatozyten. 

An den Wanden der Samenkanalchen liegen die Archi- 
spermatozyten (Fig. 1, 2. 4 Photogr. 1. 2). Die Kerne sind sehr 
verschiedenartig gestaltet, manchmal sind sie im Durehsehnitt 
annihernd kreisrund, oft aber nierenformig (Photogr. 1). oft 
auch ganz unregelmiissig gelappt. Jede Archispermatozyte ist 
von etwa zwei bis fiint Follikelzellen umlagert. iiber die weiter 
unten berichtet wird. Der Kern hat exzentrische Lage. sodass 
die Sphire auf die Seite gelagert ist. an der sich das meiste 
Plasma betindet. Im sogenannten Ruhestadium besteht der Kern 
aus einem weitmaschigen Lininnetz, dem Chromatin feinen 
Kérnchen aufgelagert ist. Im Kern tinden sich ein oder mehrere 
Nukleoli., die sich mit basischen Farbstoffen fairben. Bei Biondi- 
firbung ist der Nukleolus mattviolett gefarbt. 

Das Zellplasma ist gleichtérmig gekérnelt und zeigt oft 
ein wabenihniiches Aussehen. Ihm eingelagert liegt nahe am 
Kern das Zentrosom, das von einer runden Sphiire umgeben ist. 
Ausser dem Zentrosom findet man im Plasma oft noeh ein 
oder zwei runde Korper, auch von einem hellen Hof umgeben ; 
sie treten deutlich als Gebilde besonderer Art und Struktur 
hervor. Bei Biondifarbung werden sie vom Siurefuchsin rot, 
bei Cajal griin, Orange G gelb, Eosin rot, aber immer wn eine 
Schattierung dunkler als das iibrige Plasma. Diesen Kérper be- 
zeichnet King als Acroblast und leitet von ihm den Spitzen- 
korper der reifen Spermatozoen, das Acrosom her. Diese 
Beobachtung bei Bufo entspricht genau den Verhaltnissen, wie 
ich sie bei Rana esculenta gesehen habe. Es ist sehr leicht 
moéglich, dass, wenn man zwei Acroblaste tindet, diese aus der 
Teilung eines Acroblastes als Vorboten einer bevorstehenden 
Zellteilung entstanden sind. King ist aber im Irrtum, wenn 
sie den Acroblast Bendas ,chromatoidem Nebenkérper* 
gleichsetzt. Dieser, der auch von y. Lenhossek u. a. be- 
schrieben wurde, gehdért, glaube ich, in der Mehrzahl der Fille 
einem Koérper an, den ich bei den Spermatozyten beschreiben 
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werde und der wahrscheinlich zu den Heterochromosomen ge- 
zihlt werden muss. Naturgemiss kann der Acroblast leicht, wie 
King schreibt, bei Eisenhamatoxylinfirbung mit einem acces- 
sorischen Chromosom verwechselt werden (vergl. meine Aus- 
fiihrungen in dem Technikteil dieser Arbeit). Der von Benda 
selbst beschriebene Kérper ist nur ein stark gefarbtes Idiozom. 

Nach v. La Valette St. George (1885), Meves (1895), 
Benda (1893), Me Gregor (1893 u. a. sollen die Archi- 
spermatozyten sich amitotisch teilen. Trotz eifrigen Suchens 
habe ich bei Rana esculenta ebensowenig wie King bei Bufo 
lentiginosus dafiir einen Anhaltspunkt gefunden. Man trifft zwar 
zweikernige oder mehrkernige Cebilde (Fig. 7), diese koénnen 
aber so entstanden sein, dass ein nierenférmiger oder poly- 
morpher Kern zweimal oder ofter durch das Mikrotommesser 
angeschnitten ist. Bei den polymorphen Kernen sind treilich 
manchmal die Briicken ziemlich schmal, aber nie habe ich eine 
Einsehniirung der Zellwand gefunden, die bei einer amitotischen 
Teilung hatte auftreten miissen. Ich komme weiter unten noch 
einmal auf diese Verhiltnisse zu sprechen. 

In allen Fallen, in denen ich die Teilung von = Archi- 
spermatozyten gesehen habe, erfolgte sie in’ typischer Mitose 
(Fig. 9 und 10) wie eine somatische Mitose. In den Aquatorial- 
platten glaube ich etwa 25 Chromosomen zihlen zu kéunen.) 
Ein genaues Auszihlen ist hier kaum moglich. Bei eingehenderem 
Studium findet man. wie es zuerst Montgomery (1906) bei 
Plethodon und Desmosgnathus fand, dass die Chromosomen sich 
paarweisse der Grésse nach ordnen lassen, zumal vier V-formige 
Chromosomen sind immer leicht wiederzuerkennen, ebenso zwei 
kleine stabehentérmige. Janssens und Willems (1909) be- 
schreiben bei Alyvtes auch das Vorkommen yon Chromosomen- 
Zwillingspaaren, wahrend Champy dies bei eimigen Batrachiern 
bestreitet. Fiir Insekten ist es seit Montgomery vielfach von 
Sutton, Wilson, Stevens u. a. besehrieben, fiir Distomum 
turgidum habe ich es soeben beschrieben (F. Levy, 1914) usw. 

Im Anschluss méchte ich noch auf einige pathologische 
Bildungen hinweisen, die ihrer Herkunft wie ihrer Beschaflenheit 
nach den Archispermatozyten zugerechnet werden miissen. 

Lauche (1913) beschrieb pluripolare Mitosen aus Hoden- 
regeneraten bei Rana fusca. Er fihrt die Literatur tiber der- 
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artige Gebilde vollstandig auf und bemerkt dann .von Rana sind 
derartige Abnormitaéten im Verlauf der Spermatogenese meines 
Wissens nicht bekannt.- Bei Salamandra (Flemming) und 
Bombinator (Bromann) soll es sich um Riesenzellen handeln. 
Piuripolare Mitosen in Archispermatozyten gehéren keines- 
wegs zu den Seltenheiten. Man hat 6fter Gelegenheit, drei- bis 
sechspolige Mitosen anzutretten, wie sie Fig. 8 und die Photo- 
gramme 3 und 4 deutlich zeigen. Aus den Mikrophotogrammen 
gelit hervor, dass es sich nur um Archipermatozyten handeln 
kann. Aus derartigen Mitosen gehen dann, da eine Zellteilung der 
hernteilung nicht folgt. mehrkernige Zellen hervor. Es erscheint 
mir nicht ganz unwalhrscheinlich, dass die von v. La Valette 
St. Gieorge. Meves, Benda, Me Gregor wu a. beschriebenen 
Amitosen jedentalls, wenn sie diese grossen Zellen  betreften, 
gerade das Gegenteil, nimlich Kernverschmelzungen darstellen. 
Dureh diese Kernverschmelzungen. wie wir sie z. B. aus der 
Bildung der ‘T-Riesen von Ascariseiern kennen, lisst sich, glaube 
ich, die Entstehung jener seltsamen Formen verstehen, die teils 
als .rudimentire Eier (Friedmann), teils als ,,.Dégéneration 
oviforme” (Champy) bezeichnet werden. Die Champysche 
Bezeichnung kommt den Tatsachen am nachsten, wenn dieser 
Autor nicht den Gedanken, den schon Hermann (1891) aus- 
sprach, damit verkniipfte, diese Zellen seien noch nicht sexuell 
ditterenziert. Ich habe noch nicht geniigend viel Material iiber 
die Entwicklung der Gonaden untersucht. Ich tand bisher nirgends 
in der Literatur einen Anhaltspunkt. aus welcher Art Mitosen 
diese Kier” im Hoden hervorgehen. Ich muss daher die Frage 
ihres Entstehens noch offen lassen. Es ist aber bemerkenswert, 
dass diese .Eier“ nur zu bestimmten Zeiten des Jahres auftreten. 
sie fallen anscheinend einer Degeneration anheim, nachdem sie 
aus dem Tubulus ausgetreten sind. Diese Auffassung, dass die 
sich amitotisch teilenden Archispermatozyten zur Degeneration 
bestimmt sind, teilen auch vom Rath (1893) und King. 
Welche Bedeutung diesen Zellen zukommt, zunichist 
vollkommen  riitselhaft. Die Hermann-Champyseche  An- 
schauung, dass die Archispermatozyten noch nicht  vollstandig 
sexuell differenziert seien, erscheint mir wenig begriindet. Meist 
sind diese Bildungen in den Gonaden junger Tiere gefunden 
worden. Man nennt seit Pfliiger diese Tiere dann eine .inter- 
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mediire Zwischentorm™ (vergl Kuschakewitseh, 1910). Fand 
man diese .Eier* bei erwachsenen Tieren, wie Friedmann u. a.. 
so wurden diese Fille als Hermaphroditismus beschrieben. Wenn 
nun aber, wie ich oben ausgefiihrt habe. und wie es auch 
Champy geselien hat, diese Zellformen nur zu gewissen Jalires- 
zeiten bei sicher minnilichen Tieren auftreten, dann haben diese 
degenerierenden Riesenzellen eine andere. wenn auch zunichst 
unbekannte Bedeutung. Wir sind aber nicht bereehtigt. sie der 
Ahnlichkeit wegen als Eier zu bezeichnen. Es bedarf auch noch 
eingehender Untersuchungen, um festzustellen, durch welche Vor- 
ginge die Kier" in den Gonaden der Kaulquappen und jungen 
Frosche entstehen. 

Champy unterscheidet zweierlei multipolare Mitosen. .vegel- 
mitssige". die sehr selten) zu finden sein sollen. und .unregel- 
Was die  regelmiissigen” betrifft. erscheint mir ihre 
Natur recht zweifelhaft zu sein. Champy bringt keinen biindigen 
Beweis datiir, dass, wie er angibt. diese pluripolaren Mitosen nicht 
zur .oviformen Degeneration® fiihren. sondern eine rapide Zell- 
vermehrung bei der Bildung der Spermatogonien darstellen. Ich 
habe nie. ebensowenig wie bei Zellen mit mehreren oder ange- 
schnittenen) Kernen, den .Amitosens der Autoren, Zellteilung 
bezw. Zelleinsehniirungen gefunden. Bei Bombinator sollen nach 
Broman (1902) aus multipolaren Mitosen Riesenspermatozyten 
und Riesenspermatozoen hervorgehen. 


2. Follikelzellen. 

Jeder Archispermatozyte sind zwei bis fiint kleine flache 
Zellen angelagert (hig. 1, 2. 4. 8, 9, 10). Sie ermnern an die 
Follikelzellen des Eies. und man bezeichnet sie daher wohl am 
besten auch hier als Follikelzellen. Der Kern. der ein kriimeliges 
Aussehen hat. enthalt mehrere Chromatinbrocken. Er nimmt den 
grossten Teil der Zelle ein und ist nur von einem ganz schmalen 
Plasmasaum umgeben. In diesen Zellen ist mir trotz eifrigen 
Suchens nie eine Mitose begegnet. Dieser Umstand ist recht 
beachtenswert. denn, wenn die Archispermatozyte ihre Teilungen 
durehmacht und allmihlich zu dem grossen Zellenstaat der Sperma- 
tozyste wird (Fig. 4. Vhotogr. 6), werden diese Satellitenzellen 
immer weiter auseinandergedringt und bleiben an den Wanden 
der Spermatozysten liegen. Da die wenigen Zellen, die die Samen- 
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mutterzelle, die Archispermatozyte, umgeben. sich aber nicht ver- 
mehren, liegen nachher diese Follikelzellen vollkommen zerstreut 
(Fig. 5), ohne einen sichtbaren Zusammenhang miteinander, Spiter 
liegen sie zwischen den reifen Spermatozoen und gehoren dann 
wohl auch mit zu den in der Mitte der Tubuli haufig angefundenen 
Restkorpern und Detritusmassen.  Irgendwelche morphologisch 
ereifbaren Anhaltspunkte fir eine bestimmte Funktion, etwa Er- 
nihrung der Archispermatozyte, habe ich bei Rana esculenta nicht 
gefunden. Die Follikelzellen kommen bei allen mir aus eigener 
Anschauung bekannten Amphibienformen in alnlicher Weise vor. 
sie sind dort auch mehrfach bereits beschrieben, so vou y. La 
Valette st. George (1876). Meves (1897). Janssens (1901), 
Kingsbury (1902). Champy (1913) und anderen. 


3. Spermatogonien. 

Die Spermatogonien oder Samenmutterzellen sind rundliche 
Zellen. In den ersten Generationen ist der Kern noch polymorph, 
in den letzten dagegen annihernd kuglig oder oval (Fig. 15). 
Der Kern enthalt ein feines Netzwerk und mehrere Nucleoli. 
Eins bis zwei Plasmosomen sind meist sichtbar. Die Chromo- 
somenzahl ist hier aueh etwa 25; doch lassen sich die Aquatorial- 
platten sehlechter tibersehen, da die Chromosomen enger gelagert 
sind als in der Archispermatozytenmitose, Die Spindel der Sperma- 
togonienmitosen (Fig. 11, 12) ist etwas kiirzer und breiter als 
die der Ursamenzellen. Die Mitose verliutt als typische somatische 
Mitose, aus dem Ruhekern bildet sich ein dickes Spirem, das in 
etwa 25 Segmente zerfillt, die verschiedenlang sind. Die Segmente 
kontrahieren sich und werden zu V-formigen oder stabehenformigen 
Chromosomen von verschiedenen, fiir jedes einzelne aber bestimmter 
Girésse und Form. 

Meves 1891 besehreibt bei Salamandra ein gelegentliches 
Vorkommen yon amitotischer Zeliteilung der Spermatogonien. 
Me Gregor (1899) fand es dort nie. King (1907) fand bei Bufo 
diesen Vorgang nie. Bei Rana esculenta ist er auch nicht zu finden. 
Es ist die Regel, dass sich alle Spermatogonien einer Spermato- 
zyste zur selben Zeit mitotisch teilen (Fig. 4 Photogr. 6). 

Die Spermatogonien sind etwas kleiner als die Archispermato- 
zyten, denen sie sonst sehr ahnlich sind. Charakteristisch ist, 
dass nicht eine Zelle, sondern ein Zellhaufen, eine Spermatozyste, 


von Follikelzellen umgeben ist. 
Archiv f. mikr. Anat. Bd.S6. Abt. IL. 7 
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4. Spermatozyten. 

Aus der letzten Spermatogonienmitose geht eine Generation 
von Zellen hervor, in denen sich die fiir unsere Fragen wichtigsten 
Vorgange abspielen: die Reduktion, d. h. die gleichmiassige oder 
ungleichmissige Verteilung des Chromatins auf die Samenbildungs- 
zellen oder Praspermatiden. Dass diese Vorgiange recht schwierig 
in ihrer chronologischen Folge zu erkennen sind, beweist wolil 
am besten der Umstand, dass selbst ein Forscher, der sie so ein- 
gehend studiert hat wie Champy in seiner grossen Arbeit iiber 
die Spermatogenese der Batrachier dureh einen Irrtum der 
serierung der verschiedenen Stadien der Spermatozyten ein Ruhe- 
stadium zwischen der Spermatozytenmitose und Praspermatiden- 
mitose konstatiert, wo es nicht vorhanden ist. Ich werde hierauf 
im theoretischen Teil noeh einmal naher eingehen. Mit Reeht 
sagt Regaud (1910): on ne Vavait suivi, pour amsi dire pas 
ad pas, on ne saurait reconnaitre dans la grosse cellule en imminence 
de mitose le petit étre cellulaire née de la division d'une sperma- 
togonie.” ‘Trotz dieser Mannigtaltigkeit der Formen, der Ahnlich- 
keit des Anfangsstadiums mit den Spermatogonien muss man doch 
alle diese Bildungen vom genealogischen Standpunkt als eine 
Zellart, Spermatozyte. bezeichnen. Regaud |. ¢. gibt dafiir den 
schonen Vergleich: .Die Raupe und der Schmetterling, in den 
sie sich verwandelt. sind zwei aufeinandertolgende Formen der- 
selben Tierart. die aber doch nur einen Zeugungskreis umfassen.” 
Die Begriindung fiir die von mir angewandte Terminologie habe 
ich in einem besonderen Teile vorausgeschickt. Im Folgenden will 
ich versuchen, meine Befunde, soweit es moéglich ist rein morpho- 
logisch ohne theoretische Erwigungen zu beschreiben und mich 
iiber die Deutungen und deren Wertung im theoretischen ‘Teile 
eingehender dussern. 

Aus der letzten Mitose der Spermatogonien gehen kleine 
Zellen mit einem ziemlich rundlichen Kern (lig. 3) hervor. Zwei 
Charakteristika unterscheiden sie leicht sichtlich von den Sperma- 
togonien: die geringere Grésse und ihre im Verhaltnis zu den 
Spermatogonien grossere Anzahl in den Spermatozysten. Das 
Plasma ist, wie es auch z. B. Regaud bei der Ratte beschreibt. 
fast homogen. Der Kern liegt meist etwas exzentrisch, Chromosome 
sind nicht deutlich zu unterscheiden. Der Kern macht den An- 
schein eines feinen Reticulums, dem feinste oft schwer oder iiber- 
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haupt nieht farbbare Nérnchen von Chromatin aufgelagert sind. 
Das Netzwerk diirfte, wie schon F lemming (1887) bei Salamandra 
besehrieb. durch Uberschneidungen diinner Faden vorgetauseht 
werden. Es tritt allmahlich ein starkes Wachstum ein und dieses 
enthalt die Berechtigung, warum van Beneden und Julin (1884) 
und Hertwig (1890) von einem Wachstumsstadium sprechen 
und Bolles Lee (1897) den Spermatozyten den Namen, Auxo- 
geben durften. Die diinnen Faden werden allmihlich 
scharfer unterscheidbar (Fig. 15, 16). Dieses Stadium wird mit 
vy. Winiwarter (1900), (1909) Leptotin genannt. Mit dem = zu- 
nehmenden Diekerwerden der Faden tritt immer deutlicher ein 
sichnahern der Faden zu Tage, das Diplotin. In diesem Stadium 
liegen die Faden mehr oder minder parallel. wenn auch nur aut 
gewissen mittleren Strecken ihres Verlaufes (Fig. 17 Photogr. 4). 
Ich habe dies in Tausenden von Zellen beobachtet, sodass ich es 
entgegen King nicht fiir etwas Zufilliges halte. Diese typischen 
Bilder scheint Champy nie beobachtet zu haben. Wenn nun 
die Spermatozyte ihren gréssten Umfang erreicht hat, tritt eine 
Verkiirzung der Faden durch Kontraktion ein. Diese Kontraktion 
nach einer Kernseite hat als Mittelpunkt den Nucleolus. In den 
in Fig. 19 sowie Vhotogr. 8 abgebildeten Zellen, die Biondi- 
l’raparaten entnommen sind, war deutlich der mattviolett gefirbte 
Nucleolus, von dem in beiden Stellen verschieden weit verklumpten 
Chromatin, das blaugriin gefarbt war, zu unterscheiden. Me 
Clung 1905 hat diese Erscheinung ,Synicesis” genannt und 
definiert sie als .unilateral or central contraction of the chromatin 
in nucleus during the prophase of the first spermatoeyte*. Moore 
nennt dieses Stadium .Synapsis* Dieser Ausdruck hat sich mehr 
eingebiirgert. obwohl der Me Clung’sche die Tatsache besser 
wiedergibt. Das von king besehriebene Bild einer ovalen festen 
Masse an der einen Kernseite habe ich auch oft gesehen, halte 
es aber mit Janssens (1901) u.a. fiir ein durch die Fixationsmittel 
verursachtes Kunstprodukt oder zum mindesten fiir eine dadureh 
verursachte iibermassige Verstirkung. Trotzdem ist man aber 
nicht bereehtigt. wie es Kingsbury (1902) will, hier von einer 
Neigung zur Degeneration zu sprechen, denn man findet diese 
Stadien fast zu allen Zeiten des Jahres in grosser Menge. Ein 
diesem jihnliches Stadium, das Kingsbury bei Desmognatus in 


den Spermatogonien besehreibt, findet sich dort bei keiner mir 
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bekannten Tierart. Bei Batrachoseps soll nach Janssens (1905) 
eine solche Chromatinanhaufung nur bei schlecht fixiertem Material 
auftreten. Bei Triton beschreibt Janssens ein den hier berich- 
teten Funden aihnliches Verhalten. Bei salamandra (Flemming, 
Meves), Amphiuma (Mc Gregor), Plethodon (Janssens, 
Dumez) sind &ahnliche Stadien nicht beselirieben. 

Dieses Stadium scheint reeht empfindlich zu sein und durch 
viele Fixationsmittel starker hervortretend, als den Tatsachen 
entspricht. Auf diese Frage gehe ich im theoretischen Teil naiher 
ein. Champy nennt dieses Stadium sehr treffend .stade svnap- 
tisable.~ 

Dieses Bukettstadium fasse ich in folgender Weise aut: 
die Faden des Diplotans sind stark gendhert. ihre Enden ver- 
kleben: die Sehleifenform entsteht, wenn die Faden thre lingste 
Ausdelhnung haben. Von einem Langsspalt. der hier auftritt. 
sehe ich nichts, da der zwischen beiden Faden betindliche Raum 
der Zwischenraum zwischen den beiden NKopulanten ist. Nach 
dem Bukettstadium tindet man im Kern dickere Faden als vorher. 
Man nennt dieses Stadium der dicken Faden bekanntlich Paehy- 
tinstadium oder Pachyvnema (Fig. 20-25). Ich sehe in dem 
dicken Faden nur hontraktionszustinde der diinnen Faden. Eine 
Lingsspaltung habe ich auch hier nie beobachtet. Die Faden 
sind zum Teil umeinander geschlungen. so dass die noyaux strep- 
siténes oder das Strepsinema (Janssens) entsteht. Nach Kings 
Beschreibung. die sich der Auffassung von Fick und Meves 
nihert, zerbricht der Faden in die reduzierte Zalil von bivalenten 
Chromosomen. Ich glaube aus meinen Bildern aber die Deutung 
der Verklebung herauslesen zu miissen. Praktisch kommt beides 
auf dasselbe heraus, nur dass bei dem Vorgange. wenn er sich 

so abspielte, wie King es beschreibt, ein Langs- 

spalt auftreten miisste, fiir den auch in ihren 

Figuren der Anhalt fehlt. In ahnlicher Weise 

wie King deutet auch Champy seine Be- 

funde. Janssens und Willems beschreiben 

Fig. 3. bei Alytes diesen Vorgang nach der Deutung der 
Schema, Parasyndese mit Zygotenie. 

Die Figuren 21—28 sind erhalten 

Ubereinander- 

dass dieselbe Zelle gezeichnet wurde. Jede 


legen der Figuren 
21— 23. Einstellung ist gegen die vorhergehende um 
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1 w gesenkt. Von allen drei Zeichnungen wurden Pausen 
hergestellt und tibereinander gezeichnet; sie ergeben die Text- 
figur 3. Es handelt sich hier um dicke ,pachytine* Faden, die 
aus dem Bukettstadium ausgetreten sind und sich soweit kon- 
trahiert haben, dass ihr Zwischenraum sehr breit ge- 
worden ist. Janssens und sein Schiller van Hoof nennen 
dieses Stadium Amphitiin. Es handelt sich hier um zwei Faden, 
die an ihren beiden Enden verklebt sind und sich kontrahieren. 
Diesen Vorgang habe ich (F. Levy, 1914) in der IIL. Studie zur 
Zeugungslehre nach Beobachtungen an Distomum turgidum als 
Amphimetasyndese beschrieben. 

Die Kontraktion geht weiter und fiihrt sehliesslich zur 
Bildung von Ringtetraden (Tig. 27, Photogr. 11, Chromosomes 
a deux branches Grégoire). Bei Rana sind diese Ringe in den 
wenigen Worten zuerst beschrieben, die vom Rath 1895 seiner 
Arbeit einfiigt. Er hat auch die Ringe zuerst als bivalente 
Gruppen aufgefasst: gezeichnet hatte er sie schon vorher von 
La Valette St. George. 

Manchmal wird schon hier ein Kérper sichtbar, dem wir 
bei der Beschreibung der jetzt folgenden Mitose wieder begegnen 
werden. Er liegt meist an der Kernmembran und hat eine 
zwischen @ und @ wechselnde Form, in den deutlich tibersehbaren 
Zellen zahle ich zwolf versechieden grosse Ringe. Das Wort Ring 
ist hier im weitesten Sinne zu fassen. Ich unterscheide haupt- 
sichlich folgende Formen (Textfig. 4). Die Uberschneidungsstellen 
sind oft verdickt, vielleicht nur 
infolge der optischen Deckung. S 


Flemming (1887) hat bei Fig. 4. 


Salamandra diese .ritsel- pivalente Chromosomengruppen (Ringe). 
haften  d&quatoriellen 

schwellungen* beschrieben. Janssens (1909) baut auf. sie 
seine Theorie der Chiasmatypie auf. Wichtig ist es, dass die 
Halften jedes Ringes, die Kopulanten, spiegelbildlich gleich 
sind. Man muss sich davor hiiten, angeschnittene Ringe etwa 
fiir gleichwertige Bildungen zu halten. Wie Fig. 27 zeigt. sind 
die verschiedenen Ringe untereinander durch feine Achromatin- 
fiden verbunden. Wenn die Kontraktion der Faden soweit vor- 
geschritten ist, dass die Ringtetraden vollstindig ausgebildet 
sind, wird die Kerngrenze undeutlich. Dieses Stadium der ver- 
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streut liegenden Ringe wird als Diakinese bezeichnet. Allmahlich 
ordnen sich die Ringe zu einer Aquatorialplatte. wir erhalten 
eine Spindel, die sich nun dureh heterotypische Mitose  teilt 
(Fig. 28 —34, Photogr. 12, 15). Die Metaphase scheint lange zu 
bestehen, aus der Zahl der vorkommenden Bilder zu schliessen. 
King will in Aquatorialplatten diese Ringe nie gesehen haben. 
immer nur in den Prophasen, im (iegensatze zu den von ver- 
schiedenen Autoren bei Salamandra, Amphiuma. Batrachoseps. 
Triton usw. erhobenen Befunden. Ich glaube aber Fig. 28 als 
Metaphase, in der Ringe zu erkennen sind, deuten zu miissen. 
Ahnliche Bildungen habe ich auch bei Bufo vulgaris beobachtet. 
Dublin (1905) besehrieb bei der Brvozoe Pedicellina americana 
prophasische Ringtiguren. die im Anfang der Metaphase noch 
erhalten sind und dann zu stabehen werden, die sich querteilen. 
Wie meine Figuren zeigen, King und Champy auch besehreiben, 
verliuft der Vorgang bei den Anuren in abnlicher Weise. Ich 
moéchte ihm folgende Deutung geben. Die Spindelfaden ziehen 
die zwei verklebten Arme der Ringtetrade auseinander. Dadureh 
wird zunichst der Ring zu einer Ellipse. deren Achsen allmahlich 
immer gréssere Unterschiede aufweisen (Texttig. 5). Wenn sich 

die Seiten der Chromosome 


mihern, kann es zu einer 

Verklebung kommen. Da- 
Oo U v bei ist es schwer zu ent- 
scheiden, ob diese Verkle- 


bung eine echte Lebens- 
funktion ist oder aber 
durch die Fixationsmittel bezw. Farbungen hervorgerufen wird, 


Fig. 5 


was mir wahrscheinlicher erscheint. 

Wahrend der Metaphase der Spermatozytenmitose tritt der 
oben erwahnte Kérper (3. 29) deutlicher hervor und ist in der 
Mehrzahl der Zellen zu finden. Bald erseheint er mehr als ein 
rundlicher Kérper, den man versucht ware fiir ein vergréssertes 
Idiozom anzusehen (Bendas chromatoiden Nebenkérper). Oft 
aber zeigt er ein zweigeteiltes Aussehen wie der von Gutherz 
in der Spermatogenese des Menschen besehriebene hKorper. Typiseh 
ist, dass der Kérper, der zuerst der Aquatorialplatte anliegt und 
dadureh oft mit den Chromosomen verklebt und nicht oder nur 
schwer zu erkennen ist. sich noch wihrend der Metaphase hetero- 
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kinetisech in die Nahe des ihm zugewandten Pols begibt. Der 
horper erweist sich als echtes chromatisches Gebilde, da er mit 
spezitischen Firbungsmethoden, z. B. mit Biondi-Loésung sich 
blaugriin, d.i. mit der charakteristischen Chromatinfarbe  farbt. 
Ich sehe mich veranlasst. diesen Koérper zur Gruppe der Hetero- 
chromosomen zu rechnen, und dieses ,Allosom™ den Autosomen” 
vegeniiberzustellen, Die Griinde, die dafiir und dawider sprechen. 
werden im theoretischen Teile naiher eroértert werden. 

Die Liingsspaltung der Chromosomen, die in der typischen 
Mitose, in der Prophase beginnt und in der Metaphase deutlich 
wird, ist hier ersetzt durch die paarweise Verklebung. Diese 
ersetzt auch das Auseinanderklappen beim Beginn der Anaphase. 

Wahrend der letzten Zeit der Metaphase zeigt sich eine 
Teilung der Zentrosomen (Fig. 33). Champy scheint diese Be- 
funde als pluripolare Mitose aufzufassen. In der Anaphase und 
Telophase liegen die Chromosomen dicht gedrangt. so dass sie 
oft verklebt erscheinen: insbesondere fallt es jetzt schwer, das 
Heterochromosom zu unterscheiden. Die neu entstandene Zell- 
generation sind die 

5. Praspermatiden. 


sie haben keinen sogenannten Ruhekern, wie Champy es 
beschreibt. Seine .Ruhekerne*, die ein seltsames Aussehen haben, 


halte ich, nach seinen anderen Figuren zu schiliessen, fiir ganz 
junge Spermatozyten. Die Zentrosomen, die bereits in der spaten 
Metaphase der Spermatozytenmitose geteilt waren, weichen ausein- 
ander, die telophasischen Chromosomen ordnen sich oline eine neue 
Prophase durehzumachen, in dem Aquator der neu entstehenden 
Spindel an. Der erste Blick auf Fig. 54. Photogr. 14 zeigt. dass 
die erste Mitose reduktionell, eumeiotisch war: denn jetzt. ist 
nur die halbe Chromatinmasse in der Aquatorialebene vorhanden. 
Die Mitose erfolgt in ahnlicher Weise wie eine typische Mitose 
und wird daher als homéotypisch (Flemming |1887]) bezeichnet. 
Im allgemeinen ist die Chromatinmasse schwer zu differenzieren, 
jedenfalls bei Seitenansicht. Vom Pol gesehene Aquatorialplatten 
(Fig. 37, 40—44) weisen 12 und 13 Chromosome aut. Die Hetero- 
chromosomen liegen anscheinend unkenntlich zwischen den tibrigen 
Chromosomen. Manchmal tindet man Mitosen, in denen sich nach 
jedem Pol ein chromatischer Kérper (Heterochromosom) den 
anderen voraus heterokinetisch bewegt (Fig. 36, Photogr. 14). 
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Die Lebensdauer der Praspermatiden verliuft viel schneller 
als die der Spermatozyten. Insbesondere die Zeit, wihrend der 
die Metaphasen der ersten und zweiten Reifeteilung verlaufen, 
sind sehr verschieden. Die zweite Mitose liuft bedeutend schneller 
ab als die erste. Es ist daher sehr schwer, alle Stadien ihres 
Verlaufes aufzutinden. Die entstehenden Tochterzellen sind die 


6. Spermatiden Fig. 43) 
aus denen durch die Histogenese die reifen Spermatozoen (Fig. 44) 
entstehen. Auf diese Vorginge. die eine eingehende Beschreibung 
erfordern, gehe ich nicht niher ein, da sie mit der Fragestellung, 
die dieser Arbeit zugrunde liegt, nichts zu tun haben. 

Zur Kenntnis der Spermatozoen will ich noch kurz bemerken, 
dass die gefiirbten Praiparate ergeben, dass der leuchtende Punkt, 
den ich (F. Levy [1911]) nach Dunkelfelduntersuchungen am 
Ende des Sechwanzfadens beschrieb, nicht ein Nodulus terminalis 
ist. sondern, wie ich schon damals als méglich hinstellte, der 
Ausdruck der Rotation eines feinen Spiculum terminale (Fick). 


E. Theoretischer Teil. 
l. Zur Chromosomentheorie. 

Es ist ein verfehites Unternehmen, aus den Befunden. die 
bei einer Tierart erhoben werden, allgemein giiltige .Gesetze* 
ableiten zu wollen. Trotzdem glaube ich, nach eingehendem 
Studium des gréssten Teiles der in den letzten 30 Jahren er- 
schienenen Originalliteratur auf dem Gebiete der Ei- und Samen- 
reifung, dass sich die Deutung, die ich im folgenden entwickeln 
werde, ohne grossen Zwang auf viele Objekte anwenden  liisst. 
In meiner ILI. Studie zur Zeugungslehre habe ich im Anschluss 
an kurze Bemerkungen iiber Spermato- und Ovogenese eine vor- 
liutige Mitteilung iiber meine Theorie der Amphimetasyndese 
gemacht. Ausser den Fréschen und den dort beschriebenen 
Trematoden sind mir noch Triton, Salamandra,') Tomopteris 
helgolandiea.') Maus und Ratte aus eigener Anschauung bekannt. 

‘) Das Salamandra-Material, das in Hermannscher Fliissigkeit vor- 
ziiglich ftixiert war, verdanke ich der Liebenswiirdigkeit des Herrn Prot. 
Dr. Carl Benda, Berlin. Das Tomopteris-Material, das in Pikrinschwefel- 
siiure fixiert war. der Licbenswiirdigkeit des Herrn cand. phil. Georg 
Hachfeld in Géittingen. Beiden Herren danke ich auch an dieser Stelle 
nochmals herzlich. 
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Es wiirde weit den Rahmen dieser Arbeit  iibersteigen, 
wenn ich es versuchen wollte, einen Uberblick iiber die Stellung- 
nahme der einzelnen Autoren zu den verschiedenen Deutungen 
zu geben. Bis 1910 hat dies Grégoire in seinen meisterhaften 
Arbeiten (1905 und 1910) vorgenommen, auf die ich hier ver- 
weisen mochte. 

Nach Boveri (1901), Sutton (1902, 1904), Bonnevie 
(1908), Vejdovsky (1907, 1912), Kk. C. Sehneider (1910) 
u. a. haben wir in den Chromosomen konstante Individualitaten 
zu sehen. die sich von Teilung zu Teilung oder besser gesagt 
durch alle Teilungen und die ihnen folgenden interkinetischen 
Stadien erhalten. Dieser positivistischen Richtung steht eine 
strikt verneinende gegeniiber, der Tellyesnitzky (1902. bis 
1907), Fick (1905, 1907), Della Valle (1907—1913), Champy 
(1913) u. a. angehéren. 

Ich habe mich bereits in meiner III. Studie zur Zeugungs- 
lehre gegen die immer mehr um sich greifende Auffassung von 
den Ruhekernen als Stadium vollstandiger Auflésung und 
Strukturlosigkeit gewandt: eine Autfassung, die durch meiner 
Ansicht nach unbegriindete, chemisch erseheinende Deweisgriinde 
gestiitzt werden soll. Ich méchte hier daraut hinweisen, dass 
bereits Flemming (1887) in einer Fussnote zu dem Wort 
.Ruhekern* ausdriicklich bemerkt: .Das bedeutet die nicht 
in Teilung stehenden Kerne®* (im Original nicht gesperrt). 

Die chemische Zusammensetzung der Zelle ist uns noch 
recht wenig bekannt. Es ist unsicher, ob das Chromatin als 
eine einheitliche Phase der verschiedenen ineinander geldésten 
Kolloide des Kerns bezw. der Zelle aufzufassen ist. Ebenso 
unsicher ist die Realitét einer Kernmembran. Die Tatsache, dass 
nach der Diakinese vor der Metaphase die Kernmembran_ ,.ver- 
schwindet*. lisst einen nicht unbedeutenden Verdacht zu, ob 
nicht die .~Kernmembran* nur eine Grenztliche verschiedener 
Lésungen bezw. Lésungskomplexe darstellt, deren  (optische) 
Existenz von dem Konzentrationsgrad beider Systeme abhingt. 
Man muss deswegen natiirlich den durch die tiblichen Fixations- 
mittel erzielten und durch die Farbungsmethoden sichtbar ge- 
machten Ausfallungen gegeniiber einige Vorsicht bewahren. Es 
erscheint mir aber trotzdem viel zu weit gegangen, im ,Ruhe- 
kern“, wie es Tellyesnitzky tut, alle Strukturen zu leugnen, 
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weil sie am frischen Praparat nicht sichtbar zu 
machen waren. Fiir Fiek (1907) ist dies ein schwerwiegendes 
Argument gegen die Theorie von der Chromosomenindividualitat. 
ebenso wie die meines Erachtens nach recht wenig sicher be- 
wiesene Tatsache vom Vorkommen von Amitosen in Gesehlechts- 
zellen, denen Mitosen folgen sollen. Tellyesnitzky fuhrt als 
Grund gegen eine Struktur den Satz an: Corpora non agunt 
nisi soluta. Er fahrt tort. mit mancherlei Finschrankungen aller- 
dings, Chromosome und Kristalle in Analogie zu setzen. Della 
Valle vergleicht ebenfalls die Chromosomen mit Kristallen und 
Champy hat sogar eine einfache Erklirung des 
Reduktionsvorganges (was die Zahlenreduktion betrifft) wenn er 
erklart: Pour ce qui est de la reduction chromatique. je pense 
que le nombre des chromosomes est reduit parce que a la suite 
des phénoméenes du début de Vevolution des spermatocytes la 
chromatine est profondément remaniée a tous points de vue et, 
que comme une consequence son mode de cristallisation est 
changé bezeiehnet diese Darstellung selbst) als groben 
Vergleich. Sie sieht zwar sehr phvsikalisch-chemisch aus, ist aber 
im (Grunde dieselbe Art der Beweisfiihrung. wie die bekannte 
Ansicht. dass die ersten Lebenskeime von einem anderen Planeten 
auf die Erde gekommen sind, weil der Autor eine Urzeugung 
anf der Erde nicht annehmen will. Es ist eimtach die Unbe- 
kannte um eine Grossenordnung hinausgeschoben. Der andere 
Planet heisst hier .Cristallisation*. eine Bezeichnung, die selbst 
als Analogie hier vollig unangebracht ist. wie weiter unten aus- 
eimandergesetzt werden wird. 

Mag man mit Boveri aut dem Boden der Chromatin- 
erhaltungshypothese stehen, mag man, wozu ich auch mehr neige. 
mit Haeker sich zur Achromatinerhaltungshypothese bekennen. 
weder gegen die eine noch gegen die andere Theorie sind aus 
der Fliissigkeits-Kristallisationsanschauung irgendwelche Beweis- 
griinde zu ziehen. Da durch Stoftwechselvorginge in der Zelle 
neues Chromatin gebildet wird, kann man annehmen, dass es 
irgendwie in einem lésungsihnlichen Zustande entsteht. Dies ist 
als Hilfshypothese noch zuzugestehen. Aber wir wissen ja, gerade 
von den Kristallen, mit denen Tellyesuitzky u. a. die Chromo- 
somen in Analogie setzen, dass sie durch Apposition wachsen, 
durch Anlagerung um einen strukturbesitzenden Kern aus der 
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Mutterlauge heraus. Tellyesnitzky gibt im Anschluss daran 
eine Deutung der Befruchtung, die sich als zytologisch vollig 
unhaltbar erweist: .Fhessen nun die Pronuclei zusammen, so 
wird diese Mischung der beiden elterlichen Kernsubstanzen, die 
Amphimixis. gerade im Falle der feinsten lésungsiihnlichen Ver- 
teilung der Kernsubstanz erst wirklich verstindlich. die Ver- 
mischunge der beiden elterlichen Substanzen wird umso_ voll- 
kommener und inniger, je feiner die sich mengenden Substanzen 
verteilt sind". Wenn auch bei der Befruechtung eine Vereinigung 
der Kerne erfolgt. so muss doch jetzt als sicher angenommen 
werden, dass vaterliches und miitterliches Chromatin getrennt 
erhalten bleibt bezw. auf die Tochterzellen vererbt wird. Dies 
gelit mit Klarheit hervor aus der Arbeit von Moenkhaus, die 
zeigte. dass die Fundulus- und Menidia-Chromosome bei den 
Bastarden deutlich artspezifiseh erhalten bleiben. Dasselbe 
beweisen Baltzers sehéne Untersuchungen iiber Echiniden- 
bastarde. Sehliesslich méchte ich noch auf die Doppelspindeln 
hinweisen, die Guyer bei Taubenhybriden besehrieben hat. 

Die Intimtusion (Hicker) scheint erst in der F)-Generation 
bei der Reifung der Gesehlechtszellen stattzutinden, aber selbst 
dort ist sie morphologiseh, jedenfalls was einen etwaigen Ideen- 
austauseh ete. betrifft. nicht nachweisbar. Polls grundlegende 
Mischlingsstudien haben uns gezeigt. dass Storungen erst auf- 
treten, wenn es an die letzte Ausbildung der reifen Geschlechts- 
produkte geht. d. h. fiir uns der Zusammenschluss, die Svndese, 
geht nicht von statten: aus welchem Grunde ist) zuniachst un- 
bekannt. 

Mit der Analogiesetzung von Chromosomen und Kristallen 
kehrt eine alte Anschauung wieder, nur, da die Cytologie  in- 
zwischen bedeutende Fortsehritte gemacht hat. mit einer Deutung 
fiir ein entsprechend kleineres Objekt. Schwann glaubte, dass 
das Kistehen .cellula* wie ein Kristall aus der Mutterlauge ent- 
steht. Es hat langer Kimpfe bedurft, bis Rudolf Virchow 
endlich den Satz aufstellte. der jetzt Gemeingut geworden ist: 
.Omnis cellula e cellula.*| Die eingehenden Chromosomenstudien 
der letzten Zeit zeigen bei aller noch bestehenden (ziemlich ge- 
ringfiigigen) Differenz in den Deutungen, dass ein genetischer 
Zusammenhang zwischen zwei Chromosomengenerationen besteht. 
Die Tatsache des Rablschen Polfeldes. d. h. dass man in der 


| 
] 
| 
{ 
1 


110 Fritz Levy: 


Prophase die Chromosomen in derselben Anordnung wie in der 
Telophase der vorangegangenen Mitose ftindet, spricht ein gewich- 
tiges Wort dafiir. Bei Distomum turgidum habe ich nachge- 
wiesen, dass nach der Tetradenbildung ein .Ruhekern* entsteht, 
indem die bivalenten Chromosomenkomplexe anscheinend  ver- 
schwinden, dass aber nach diesem Stadium die vorher durch 
Amphimetasyndese vereinigten Kopulanten in typischer Stellung, 
wenn auch zunachst etwas gestreckt, wieder auftreten. Diese 
Befunde decken sich vollig mit denen, die von Kemnitz (1912) 
bei Brachycoelium salamandrae Wassermann (1913) bei Zoo- 
gonus mirus erhoben haben. 

Boveri schrieb (1907): .Was dureh den kurzen Ausdruck 
Andividualitat der Chromosomen* bezeichnet werden soll, ist die 
Annahme, dass fiir jedes Chromosoma, das in einen Kern ein- 
gegangen ist, sich irgend eine Einheit im ruhenden Kern erhilt, 
welche der Grund ist, dass aus diesem ruhenden Kern wieder 
genau ebensoviele Chromosomen hervorgehen, und dass diese 
Chromosomen itiberdies da, wo vorher verschiedene Gréssen unter- 
schieden waren, wieder in den gleichen Groéssenverhaltnissen auf- 
treten.” Seit der Arbeit von Sutton ist bei fast allen geeigneten 
Objekten die Tatsache nachgewiesen, dass alle Chromosomen 
(Autosomen) paarweise vorhanden sind und ihrer Form und Grosse 
nach bei allen Teilungen wiedererkannt werden kénnen. Man 
kann, wie ich bei Distomum turgidum sowohl wie beim Frosch 
gesehen habe, einzelne Chromosomenpaare fast immer bestimmt 
wiedererkennen. 

Selbst Meves, der ein entsehiedener Gegner der Lehre 
von der Chromosomenindividualitat ist, hat Messungen verétfent- 
licht, die auf eine paarweise Anordnung der Chromosomen 
schliessen lassen. Ja er sagt in derselben Arbeit, dass bei der 
Zellteilung Chromosome von konstanter Zahl und vielfach auch 
konstantem Volumen auftreten. 

Dehorne!') fasst zwar die Chromosomenpaare als eine 

', Bei dieser Gelegenheit muss ich ein Wort der Entschuldigung an 
Dehorne richten. Ich schrieb in meiner II. Studie zur Zeugungslehre: Unver- 
stindlich bleiben mir Dehornes Befunde, der beim normalen Frosch 12, 
bei den darch Anstechen gewonnenen Larven 6 Chromosome gezihlt hat. 
Damals war mir die oben referierte Ansicht Dehornes noch nicht bekannt. 
Unter diesem Gesichtspunkt betrachtet, stimmen dann auch unsere Befunde 
dort iiberein. 
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schon der Telophase voraufgehende Trennung der in der nichsten 
Mitose sich trennenden Faden aut. Die Befunde und Deutungen 
sind von grossem Interesse. und es— scheint, als ob man ihnen 
fiir einige Objekte eine gewisse Berechtigung nicht absprechen 
darf. Ob es freilich geboten ist, sie als allgemeingiiltig zu be- 
zeichnen, bedarf noch weiterer eingehender Untersuchungen. Nach 
Muckermann (1913) ist diese Auffassung fiir die Mitosen von 
Salamandra vollig unzulissig. 

(roldschmidt (1911) schreibt in seinem Lehrbuche: .Aus 
einem Seeigelei entsteht bei kiinstlicher Parthenogenese der gleiche 
seeigel wie aus dem befruchteten Ei und ein kernloses Seeigelei- 
fragment, das betruchtet wird, also nur den Samenkern enthalt 
(sozusagen miinnliche Parthenogenese) gibt ebenfalls eine richtige 
seeigellarve. Es muss also der reife Ei- wie Samenkern simt- 
liche Chromosomenarten, eine ganze .Chromosomengarnitur’ 
(Heider) besitzen.” Das ist in dem hier wesentlichen Punkte 
richtig, das entstehende Tier ist seinem ganzen Bau nach dureh- 
aus der Rasse zugehoérig. der sein Kern entstammt, gleichviel 
durch welche Art kiinstlicher Entwicklungserregung er entstanden 
ist. Trotzdem ist er, wie aus Boveris Arbeit hervorgeht. nicht 
gleiche Seeigel wie aus dem befruehteten Denn er 
hat ja eben nur eine Garnitur, haploide Kerne. Ich erinnere 
auch an die Kernverhiltnisse in den Arbeiten von O. Hertwig, 
G. Hertwig, P. Hertwig, sowie meine [. und II. Studie zur 
Zeugungslehre. in denen ich die Hypothese aussprach, dass wir 
es hier .nicht mit einer kiinstlichen Parthenogenese, 
sondern mit einer degenerativen Entwiecklungs- 
erregung zu tun haben, aus der nur Abortivformen hervor- 
gehen, die nicht geschlechtsreif werden kénnen.* 

Die Tatsache, dass regelmassig Garnituren von Chromo- 
somen, die artspezitisch sind. vorkommen und yor allem die 
Zahlenkonstanz der Chromosome sprechen gewichtig gegen die 
Analogiesetzung der Chromosome und Kristalle. Es gibt keinen 
Stoff, der sich so zu taktischen Mandévriereinheiten 
(Fick) vereinigt, dass er, wenn x Kristalle von be- 
stimmten verschiedenen Voluminibus und bestimm- 
ten verschiedenen Formen (Linge und Breite nicht nur 
Kristallisationsform!) in Lésung gehen, wieder in x Kri- 
stallen von denselben’ bestimmten, aber ver- 
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schiedenen Voluminibus und Formen auskristalli- 
sieren, 

Im Gegenteil. Die Deutung des genetischen Zusammenhanges. 
wie er aus den Arbeiten von Bonnevie, Kk. C. Schneider, 
Vejdovsky u.a. hervorgeht, muss als wahrsecheinlichste Hypo- 
these gehalten werden. Es gibt danach eine Individualitat 
und eine Kontinuitat der Chromosome: es entstelht 

Omne chromosoma e chromosomate. 


2. Zam Reduktionsproblem. 

Auf den vorigen Seiten hatte ich die Ansicht ausgesprochen, 
dass viiterliche und miitterliche Chromosome getrennt erhalten 
bleiben, bis zur Reifung der Keimzellen in der Fi-Generation. 
Die Studien tiber den Verlaut der Keimbahn (Hicker) stehen 
erst im Anfang. Mit Recht wies Meves (1911) darauf hin, man 
miisste auch echte Korpermitosen. nicht bloss die sogenannten 
.somatischen* Mitosen der Spermatogonien und Ovogonien unter- 
suchen. Ich gehe noch weiter. Man miisste eingehend unter- 
suchen, ob etwa, was ich fiir wenig wahrscheinlich halte. eine 
sexuelle Verschiedenheit in den echten Korpermitosen  statthat. 
Die Entscheidung dieser Frage diirtte fir die Forschung nach 
den geschlechtsbestimmenden Ursachen und der Bedeutung der 
und des ‘Trophochromatins von einiger 
Wichtigkeit werden. 

Schon Weismann stellte es als wahrscheinlieh hin, dass 
inaktives oder Reservekeimplasma auch in den nicht den Gonaden 
angehorigen Somazellen enthalten sei. 

Johannsen (1913) fasst die Weismannschen  An- 
schauungen dahin zusammen, dass dieser Forsecher .offenbar die 
Autonomie der genotypischen Beschatfenheit der 
Gionaden bezw. Gameten den rein persdnlichen Charakteren des 
betreffenden elterlichen Kérpers gegeniiber hat betonen wollen.~ 

Wenn man, wie weiter unten zu besprechen sein wird, einer 
Mendel-Vererbung des Geschlechts geneigt ist, entsprange daraus 
die Notwendigkeit eines mannlichen und weiblichen Genotypus jeder 
Art, wobei sich der eine stets als Heterozygot erweisen miisste. 

Nach der Ansicht der meisten Autoren soll wahrend der 
Synapsis eine Versechmelzung viterlicher und miitterlicher Chromo- 
some stattfinden. Es wird unter Weiterentwicklung der Weis- 
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mannschen Lehre angenommen, dass ein Austausch von Ver- 
erbungseinheiten statttindet durch wechselseitigen Uebertritt von 
Chromomeren (Eisen, 1900) usw. Diese Hypothese lasst sich 
nun durch keine morphologisch erwiesene Tatsache stiitzen. Mégen 
die Iden oder Determinanten reale Komplexe sein, so kOnnen sie sehr 
wohl amikroskopisch sein, und ich sehe nur sehr wenig Berechtigung 
datiir. sie in die Gréssenordnung der im Leptotaén wahrnehmbaren 
Chromatinkorner einzureihen. Ich fiirehte vielmehr, man hat dureh 
diese morphologisch nieht bewiesene und auch wahrscheinlich nie 
beweisbare Hypothese einen gefaihrlichen Scheinbeweisgrund fiir 
die Notwendigkeit einer Versechmelzung aufgestellt. Ich sehe auch 
kein Postulat datiir, das der Vererbungslehre entstammt. Denn 
selbst eine Unreinheit der Gameten wird durch diese oder ahniiche 
Annahmen iiber irgendwelehen Ubertritt von Vererbungsmassen 
nur notdiirftig erklart. In der Mehrzahl der Falle hat sich noch 
immer die Unreinheit der Gameten als Fehler im = Ausgangs- 
material erwiesen. Wenn aber zwei Chromosomengarnituren auf 
zwel Zellen verteilt werden, ist fiir eine verschieden weite Ver- 
erbung von beiden Eltern her geniigend Raum, auch wenn nur 
ganze viterliche und ganze miitterliche Chromosome in die Tochter- 
zellen kommen. Denn dass diese Verteilung so erfolgt, dass nur 
vaterliche in die eine. nur miitterliche in die andere kommen, 
ist nach der Wahrscheinlichkeitsrechnung der bei weitem seltenste 
Fall. In dieser Erklarung ist .viaterliche* und .miitterliche* so 
zu verstehen, dass .viterlich™ heisst: Chromosome. die sich vom 
Vater des Tragers der Geschlechtszelle herleiten, also von dem 
Grrossvater des aus dieser Zelle entstehenden F.. 

Hartmann (1912) hat in seinen interessanten Vererbungs- 
studien auf einen moéglichen Zusammenhang von Chromosomen- 
reduktion und Mendelvererbung hingewiesen und dabei Gedanken 
entwickelt, die den yoranstehenden nahekommen. 

Ich fasse den Vorgang der Svndese nur so auf, dass eine 
endweise Verklebung aus taktischen Griinden erfolgt, ohne irgend- 
welche theoretischen Spekulationen betreffend einen Vererbungs- 
austausch usw. damit zu verkniipfen. Fir die Vereinigung der 
Leptotanfiden (svndese Hicker) sind folgende drei Hauptansichten 
antgestellt worden: 

1. Parallelkonjugation (A. und K. E. Schreiner) = Para- 
syndese Hicker 
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2. End-to-End-Konjugation Montgomery — Metasvndese 
Hicker 

3. Amphimetasvndese (F. Levy). 

Die meisten Autoren sind dariiber einig, dass in den 
(reschlechtszellen in den letzten Generationen vor dev Betruchtung 
die von Weismann theoretisch postulierte Reduktion des Chroma- 
tins stattfindet. Farmer und Moore (1904) nennen die Stadien 
der Spermatozyten und VPraspermatiden .Maiotice phase*. mit 
Riicksicht aut die Reduktion, die als wichtigstes Vorkommnis in 
diesen Zellgenerationen erscheint. Man sollte hier einer 
~meiotischen Phase” sprechen, denn diese Bezeichnung ist 
abgeleitet von «elmore die Reduktion, wahrend die 
Geburtshilfe heisst. 

Grégoire (1910) schlug vor, Ovozyten und Spermatozyten 
zusammen als Tetradozyten zu bezeichnen. Dass dieser Vor- 
schlag berechtigt ist. dariiber sind sich wohl alle Autoren einig. 
Aber tiber die Art der Tetraden. ihre Entstehung und Bedeutung 
gehen die Ansichten weit auseinander. Grégoire unterscheidet 
hauptsichlich zwei Arten: 

Chromosomes & deux branches und 
Chromosomes en tetrades. 

Bei einzelnen Objekten sind in den Chromosomes a deux 
branches sekundiire Langsspalte beschrieben, so von Davis (190s) 
bei Stenobothrus curtipennis u. a. Als Charakteristikum wird 
aufgetiihrt. dass sie keinen Querspalt zeigen. 

Riiekert (1893, 1894), Hacker (1895 fh). vom Rath 
(1892, 1895), Popoff (1908), Goldschmidt (190s) u. a. be- 
zeichnen dagegen als Tetraden nur Gruppen mit einem (Querspalt 
entsprechend den Verhaltnissen wie sie Riickert bei Cvelops 
besehrieben hat. Ahnliches bedeuten vielleicht auch die Kreuz- 
tetraden, wie sie z. B. die meisterhaften Photographien von Foot 
und Strobell (1908) zeigen. 

Der Unterschied ist, dass bei den Stibchentetraden die 
beiden Langshalften der Tetrade, also Halften je 
einem Arm der zweiarmigen Form | einem Arm A 
homolog sind, wihrend bei der Kreuz- | homolog 
form die durch den Querspalt getrennten sind, ] f 

Gegen die Autlassung der Staibchentetraden haben sich 
schwere Bedenken ergeben. Man findet namlich Vierer-Gruppen 
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dort, wo vou einer Reduktion nicht die Rede sein kann. So hat 
Woltereck (1898) solche ,somatische* Tetraden in den Nahr- 
zellen von Cypris, Giardina (1902), in den Nahrzellen von 
Dytiseus, Della Valle (1907), in Kérperzellen von Salamandra 
‘Texttig. 6a). Popoff (1908) in Leberzellen von Paludina (Text- 


a 


Somatische ‘Tetraden yon a) Salamandra, b) Cyclops, c) Paludina aus 
Grégoire (1910). 


hg. 6b) Mareus (1908) in der Thymus, Hartmann bei 
Trichonymphiden (Texttig. 7) gefunden. Kiinstlich riefen solche 
Bildungen hervor Hert wig (i896) durch Einwirken yon Strychnin 
aut sich furchende Eier, Hicker (1900) und Schiller (190s) 
(Textfig. 6¢). ebenso durch Einwirken von Ather und Chloroform. 


Pseudotetrapen bei Trichonymphiden (aus Hartmann 1910). 


Schon Flemming bildet (Texttig. 8) derartige Pseudo- 
tetraden aus den Gesehlechtszellen yon Salamandra bei pluri- 
polaren Mitosen ab, wie sie spiter Nicolas (1592) bei Salamandra, 
Paulmier (1899), bei Anasa tristis beschrieben. Meine Fig. s, 
(Photogr. 3) zeigen solehe Bildungen aus degenerierenden Archi- 

Archiv f. mikr. Anat. Bd. 86. Abt. IL. S 
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spermatoeyten, die sich dureh pluripolare Mitosen teilen. Auf 


die theoretische Bedeutung des Vorkommens pluripolarer Mitosen 
moéchte ich hier nicht niher eingehen. 


* % | 
* 


Fig. 8. 
Psendotetraden aus pluripolaren Mitosen der Archispermatozyte von Salamandra 
aus Flemming 1887). 


Marcus (1906, 1908), Della Valle (1907, 1909), Popoff 
(1908) schliessen aus diesen Befunden, dass man den in den 
Spermatoeyten beobachteten Bildungen keine Bedeutung fiir die 
Reduktion zuschreiben darf. Es handle sich um einen patho- 
logischen Zustand. Popoff sieht das Vorkommen dieser Pseudo- 
tetraden in Kérperzellen als einen Beweis fiir die R. Hertwig- 
sche Ansehauung an, dass die Synapsis eine unterdriickte 
Teilung sei. 
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Der Einwand von Marcus, Della Valle und Popoff, 
die Tetradenbildung sei als etwas Pathologisches anfzufassen, ist 
hinfallig: denn ich sehe keine Berechtigung dafiir ein, dass man 
einen Zustand, der sich standig als regelmissig in normalen 
gesunden Organen vortindet, als pathologisch bezeichnet, weil 
diesem Zustande mehr oder minder ahnliche Zustinde auch unter 
pathologischen Bedingungen vorkommen kénnen. 

Diese Bildungen haben fiir uns vielleicht eine andere Be- 
deutung. Sie bringen uns dem Verstindnis der Svndese niaher, 
indem sie uns zeigen, dass die Chromosome. wenn sie nicht ge- 
trennt werden, eine Neigung zur Agglutination. zur Verklebung, 
haben. Damit kommen wir auf die Frage nach der Art und den 
Vorgingen der Reduktion, 
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Schematische Darstellung der Reifungsteilungen bei Heterocope und 

Diaptomus (1. Vertikalreihe), Cyclops ausgenommen Cyclops phaleratus), 

2. Vertikalreihe), Canthocamptus und Cyclops phaleratus 
(3. Vertikalreihe) aus Matscheck. 
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Matsecheck (1909), ein Schiller von Hacker, hat Befunde 
bei Copepoden veréffentlicht, denen er eine Deutung gibt. als 
kime in den Reifeteilungen dort keine echte Reduktion vor. 
Nach diesem Autor, dessen Schema ich in Tevttig.  wiedergebe, 
sind beide Reifeteilungen Aquationsteilungen bivalenter Elemente : 
erst in spiteren Embryonalstadien werden die bivalenten Elemente 
durch, Teleutosynapsis” verschmolzen, 

Meiner Ansicht nach ergibt sich aus den Befunden nur. 
dass die anscheinende Querteilung bedeutungslos ist. Je zwei 
durch einen Querspalt getrennte Stabehen sind als eine Einheit 
abzufassen. Damit werden die Ditetraden zu Chromosomes 4 deux 
branches mit .sekundirem™ Langsspalt in jeder Konjugantenhiilfte. 

Meves (1907) wies bereits darauf hin, dass die Weiss- 
mannusche Forderung einer Reduktion nicht an das Vorhanden- 
sein eines Querspaltes gebunden ist. Derartige Annahmen setzen 
voraus, dass wegen qualitativer Ungleichheiten in den ver- 
schiedenen Teilen des Chromosomes die Querteilung eine quali- 
tative Reduktion herbeifiihrt. Fir diese Annahme fehlen aber 
alle morphologischen Beweise. 

Bevor ich naher auf die verschiedenen Theorien der 
Reduktion eingehe, fasse ich noch einmal kurz meine Befunde 
zusammen : 

Aus dem interkinetischen Stadium, das der letzten Teilung 
der Spermatogonien folgt, geht das Leptotain der Spermatoeyvten 
hervor. Das Spirem kontrahiert sich im Bukettstadium so, dass 
zwel Fiiden einander genahert sind. Bei der Loésung des Kniuels 
werden immer deutlicher je zwei Faden wenigstens streckenweise 
annihernd parallel gelagert und verkleben an ihren Enden. Bei 
der nachtolgenden Nhontraktion kénnen sich die beiden Kopu- 
lanten wie Sehlangen (Della Valle) umeinander  schlingen 
(Strepsitin)., bis endlich die Ringform der Chromosomes a deux 
branches gebildet ist. In dieser Form verharren die bivalenten 
Chromosomengruppen lange Zeit wihrend der Diakinese und 
treten dann auch so in die Metaphase der ersten Reifeteilung. 
schon wihrend der Diakinese macht sich ein Korper bemerkbar. 
der in der friihen Metaphase sich heterokinetisch an einen Pol 
begibt und in der spaiten Metaphase sich zu teilen beginnt. 

Kin interkinetisches sogenanntes Ruhestadium wurde ent- 
gegen Champy nicht gefunden. Die Centrosome teilen sich 
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schon wihrend der Anaphase der ersten Reifungsteilung, so dass 
deren Telophase ohne dass eine besondere Prophase auftritt, zur 
Metaphase der zweiten tiberleitet. 

Es ist bekanntlich nicht ganz sicher festzustellen gewesen, 
in welcher Richtung die zweite Teilung erfolgt. Manche Bilder, 
wie Fig. 28, scheinen fiir eine Querteilung zu sprechen. In der 
Mehrzahl anderer Arbeiten wird eine meist schon in der Telo- 
phase der ersten Reifeteilung auftretende Langsspaltung sichtbar 
(Texttig. 10¢). Ich kann der Frage Lings- oder Querspalt keine 


Fig. 10, 


Schema der ersten (heterotypischen) Reifeteilung (aus Grégoire). 


so grosse Bedeutung beilegen, weil die Anschauung, dass es sich 
danach entscheide, ob die Teilung eine Aquationsteilung oder 
eine Reduktionsteilung ist, als Voraussetzung hat, dass durch 
eine Aquationsteilung die Chromatinteilchen der Chromosome 
quantitatiy halbiert werden, wihrend dies bei der Reduktions- 
teilung qualitativ erfolgen miisste. Ich habe mich oben bereits 
gegen diese theoretisch zwar aufzustellende, morphologisch aber 
nicht nachweisbare Anschauung ausgesprochen. Ich bin umso- 
mehr dagegen, als bei der jetzt folgenden Darstellung von der 
Entstehung der Tetraden, d. i. der bivalenten Chromosomen- 
kérper diese Anschauung fortfallt. 

Damit komme ich zu der Frage: Parasyndese. Metasyndese 
oder Amphimetasyndese 
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Die Parasyndetiker wiirden die Befunde etwa wie Texttig. 11 
deuten. Es sind vier verschiedenartig gestrichelte Chromosome 
gezeichnet. Wahrend des Diplotans (b) umsehlingen sich je zwei 
und legen sich so eng aneinander. dass sie intim miteinander 


a b Cc d e f 
Fig. 11. 


Schema der parasyndetischen Erklirung der Reduktion (aus Grégoire 


versclimelzen. Dieses Stadium der Zygotenie (¢) wird mit Vor- 
liebe in die Svnapsis verlegt. Man sieht zwei diinne Faden; es 
wird dunkel: und wenn es wieder hell wird, ist auf einmal ein 
lingsgespaltener dicker Faden da (dj. Inzwischen wahrend der 
Dunkelheit. d. h. wihrend der Zeit, wo nichts zu sehen war, 
sind die abenteuerlichsten Dinge vorgekommen. Da hat ein Aus- 
tuusch yiterlicher und miitterlicher \Vererbungsmassen, eine Um- 
lagerung der Chromomere usw. stattgefunden, je nach den theo- 
retischen VPostulaten der Autoren: bewiesen ist nichts. Die 
Trennungsprodukte (d,e. ft) sind nicht dasselbe wie die Anfangs- 
produkte (a). Mag, um eine versehiedene Verteilung zu erzielen, 
die Trennungsebene senkrecht auf der Vereinigungsebene stehen 
oder mégen, wenn dies nicht der Fall ist, alle die sonderbaren 
Vorginge stattgefunden haben: Aut keinen von beiden Fallen 
wire man also berechtigt, die beiden Stadien gleich zu zeichnen. 
wie es Grégoire in unserer Texttig. 11 b und d tat: denn es 
handelt sich ja um = verschiedene Gebilde. Gregoire selbst 
detiniert die parasvndetische Auffassung: que les gamomites ne 
sont quétroitement rapprochées dans les anses pachyténes pour 
reparaitre ensuite nettement lors .dédoublement longitu- 
dinal” et quils n'y ont subi aucune fusion. Die Mehrzahl der Para- 
syndetiker wie Strassburger( 1905), das Ehepaar Schreiner 
(1906) u. a. nehmen aber die Fusion mit Austausch usw. an. 
Ich bestreite die Existenz oder jedenfalls die Deutung des 
Pachytins. das sich wieder .spaltet™. Meiner Meinung nach 
gehen hier namlich mehrerlei Dinge durcheinander, die man 
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moglichst dem Schema anpassen mochte, das zur Zeit die 
weiteste Anerkennung geniesst. Erstens gibt es auf dem Wege 
der Kontraktion dicke Faden, die zu zweien gelagert sind: 
zweitens kommt es vor, dass diinne Fiiden so nahe liegen, dass 
sie zumal dureh Eisenhimatoxylin verklebt, als einheitlicher 
langsgespaltener Faden erscheinen kénnen. Das Gefihrlichste 
aber sind dicke Faden. die aus optischen Griinden einen Lings- 
spalt vortiuschen. ‘Textfig. 12. zeigt ein mit diinner Toluidin- 


Fig. 12. 
Mit diinner Toluidinblaulésung gefiilltes Reagensglas gegen das Licht 
photographiert. 


blaulésung gefiilltes Reagensglas gegen das Licht photographiert, 
mit einem schénen .Lingsspalt". Dieses Phinomen mahnt zu 
evrosser Vorsicht. Alnliche Bilder kann man z. B. bei Salamandra. 
aber auch beim Frosch oft sehen. 

Die metasyndetische Ansicht, die Fig. 15 wiedergibt, deute 
ich so: Der Spiremfaden kontrahiert sich: in ihm tritt: maneh- 
mal prophasisch ein wieder verschwindender Lingsspalt aut, die 
Kontraktion geht weiter (e) und fiihrt zur Bildung von zwei- 
armigen Chromosomengruppen. 

Im allgemeinen wird aber von den Metasyndetikern der 
Vorgang in folgender Weise erklirt. Wahrend oder schon vor 
dem Bukettstadium verkleben je zwei Chromosome an ihren 
Enden (end-to-end, Telosynapsis Montgomery); durel einen 


Schema der metasyndetischen Erklirung der Reduktion (aus Grégoire). 
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(Juerspalt oder durch Faltung (repliement) entstehen die Chromo- 
somes a deux branches. 

Meine Deutung, die ich (F. Levy 1914) als Amphimeta- 
syndese beschrieben habe, gibt Textfig. 14 wieder. Ich gebe 


Fig. 14. 
Schema der amphimetasyndetischen Erklirung der Reduktion. 


zu, dass eine Niherung der Faden statttindet, die oft. wenigstens 
streckenweise, Parallelitat ist oder jedenfalls daran grenzt. Eine 
parallele Konjugation dagegen, zumal mit Fusion, aus der ein 
Pachynema entsteht, das sich spiter durch Langsspaltung  teilt 
und zum Amphitin fiihrt, muss ich mit Fick, Goldschmidt. 
Meves, Champy entschieden bestreiten, da ich dafiir keine 
Anhaltspunkte finde. 

Man muss sich dariiber klar sein, dass die Chromosomen 
nicht wie z. B. bei Foot und Strobell so schén dem Schema 
entsprechend glatt zu liegen brauchen, sondern auch gebogen 
sein kénnen. 

Bei vielen Objekten lassen sich, glaube ich, die Befunde 
amphimetasvndetiseh deuten. Man vergegenwirtige sich, dass 
Textfig. 14¢ immerhin fiir zwei Teilungsebenen richtig ist, namlich 
fiir beide méglichen Ebenen, die auf dev Trennungsfliche der 
kopulierten Chromosome senkrecht stehen. 

Die Synapsis spielt in den Arbeiten iiber das Reduktions- 
problem eine grosse Rolle. Von Arbeiten, die fiir das Vorhanden- 
sein einer Synapsis eintreten oder zu sprechen scheinen, nenne 
ich nur: Sargent (1897), Paulmier (1899), von Wini- 
warter (1900), Berghs (1904), Gross (1904), Wilke (1906), 
A. und k. E. Schreiner (1906), Popoff (1907), van Mollé 
(1907), mit einiger Reserve King (1907), Goldschmidt (1908), 
Arnold (1909). Schellenberg (1911) u.a. 

Champy fiihrt dagegen an, dass kein alterer Autor ahn- 
liche Erscheinungen beschreibt. Aber seit Janssens (1901) zu- 
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erst die Ansicht aussprach, dass die Synapsis ein Kunstprodukt 
sei, haben sich allmahlich mehr Autoren gefunden. die ihm 
mehr oder minder weit zustimmen, so Maréchal (1906). Gré- 
goire (1905, 1910) Benda (1906), Meves (1907), Dues- 
berg (190s). Bolles Lee (1908), von Kemnitz (1913), 
Wassermann (1915), Champy (1913), F. Levy (1914) wa. 

Man kommt wohl dem wahren Stand der Dinge am nachsten, 
wenn man annimmt, dass aus dem Leptotin, dessen Vorhanden- 
sein Champy mit Unrecht leugnet. ein Diplotin sich bildet, das 
zur Bukettbildung fiihrt. Das Bukettstadium zeigt infolge von 
noch unbekannten Verhiltnissen eine starke Tendenz zur Ver- 
klmmpung:; es ist, wie Champy tretfend bemerkt. ein .stade 
synaptisable*. Die etwas exzentrisch um den Nukleolus ge- 
lagerte Stellung der Chromatinfiiden (vergl. aueh F. Levy 1914) 
fiihrt leicht zu einer durch die Fixation betonten Verklumpung. 
die dureh die Farbungen, besonders Eisenhimatoxylin. noch stirker 
hervortreten und den Eindrueck einer homogenen Masse machen 
kann. 

bei gut fixiertem Material habe ich diese Erscheinungen 
weder bei Distomum turgidum gefunden, wo ich also mit von 
Kemnitz und Wassermann im Gegensatz zu Goldschmidt 
stehe, noch bei Rana esculenta, wo ich entgegen King mich mit 
Champy den Befunden anschliesse, die Janssens bei Alytes 
erhoben hat. 

Brauer (1893) und Meves (1907) erklaren zur Reduktion : 
Was hier vorgelht, ist uns zunachst verborgen: wir finden die 
haploide Anzahl Chromosome, die zwei Langsspaltungen dureh- 
machen. So sagt Meves (1907): ,Die Geschlechtszellen bezw. 
ihre Kerne haben die Eigenschaft ererbt. beim Eintritt in die 
Wachstumsperiode die halbe Chromosomenzahl zu bilden.~ An 
der Hand meiner Befunde bei den verschiedensten Tierarten kann 
ich mich dieser Erklirung nicht anschliessen. Nachstehende 
stellen, die gerade sein Hauptobjekt, Salamandra, betretten, ent- 
nehme ich der grundlegenden Arbeit von Flemming (1887): 
.Die ruhenden Kerne (Fussnote: .Das bedeutet die nicht in 
Teilung stehenden Kerne) der Spermatozyten besitzen eine sehr 
massige und sehr chromatinreiche Kern-Struktur, Diese besteht 
aus dicken Strangen. welche in ziemlich gleichen Abstanden und 
im Ganzen in leicht gewundener Form angeordnet sind, so dass 
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ein solecher Kern eine gewisse Ahnlichkeit mit einem Knauel- 
stadium der Teilung hat. Diese Stringe sind zu einer Stelle am 
Kernumfang dem Rabl’schen Polkern in der Weise orientiert, 
welche Rabl als allgemeines Gesetz fiir den ruhenden Kern sowie 
fiir die Kniiuelstadien ermittelt hat.* 

.lch bemerke . . . dass fiir das Erkennen der Anordnung 
eine bestimmte Lage des Kernes erforderlich ist; wenn man ihn 
dagegen in der senkrechten Richtung oder in schieter vor sich 
hat, so machen die optischen Quersehnitte und Kreuzungen der 
Fiden den Eindruck eines gleichmissigen Netzwerkes mit ver- 
dickten Knotenpunkten, Bilder, die ich friiher gezeichnet habe.~ 

.Die Kniuelform weicht von der der gewohnlichen Mitose 
nur dadureh ab. dass die sehr feinen und eng gewundenen An- 
fangsstadien fehlen, welche bei Epithelien Bindesubstanzzellen 
und anderen stets vorkommen. Die rauhen Stringe des ruhenden 
Kernes glitten sich im Spirem aus und die feineren Zwischen- 
briicken scheinen zundchst zu schwinden oder werden doch un- 
deutlich. Mit dieser ersten Spirembildung tritt bereits die Langs- 
spaltung der Faden auf. Ich hatte sie triiher in diesem stadium 
iibersehen, und in der Tat fordert sie eine aufmerksame Unter- 
suchung, da wegen der kugeligen Form dieser Kniiuel die vielen 
Deckungen und Verkiirzungsbilder der Faden reeht hinderlich 
sind, sodann auch deshalb, weil die Spalthalften hier sehr bald 
und sehr unregelmissig voneinander abriicken, so dass dann naeh- 
her der Parallelismus nieht mehr iiberall hervortritt ('!). Nament- 
lich in den Anfangsstadien muss man sich giinstig liegende herne 
suchen, um die Spaltung deutlich zu sehen. Nach Durchsicht eines 
sehr grossen Materials kann ich es aber als ganz sicher hin- 
stellen, dass in diesem Stadium die Liingsspaltung abliuft und 
auch die vollige Lingstrennung der Schwesterfiden (das heisst. 
ihre Entternung yvoneinander) schon vollzogen wird, dies letztere 
im Gegensatz zu der gewohnlichen Mitose. bei welcher bekannt- 
lich diese vollige Lingstrennnng erst im stadium der Metakinese 
ablauft und die Halbfiiden dann sofort nach verschiedenen Seiten 
des Aquators separiert werden.“ 

.Dabei tritt gerade wie bei der gewoéhnlichen Kernteilung 
bald eine Verdickung und zugleich Verkiirzung der Faden ein. 
Die Knaiuel haben in diesem Stadium und auch schon im vor- 
hergehenden . . . . eine sonderbare Disposition dergestalt, dass 
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nach der einen Seite zu die Windungen sich dicht geschlingelt 
zusammenhiufen, auf der entgegengesetzten mit graderem Ver- 
lauf und in ziemlich gleichem Abstand iiber den Kernumtang 
ziehen, wihrend das Innere des Kerns nur von wenigen Ziigen 
durehsetzt ist. Das Rablsche Polfeld, das sich bei geeignet 
liegenden Kernen gut sehen lasst, liegt nicht ganz genau oppo- 
niert mit jener Stelle der dichten Windungen: um_ bestimmte 
Lagebezielhungen der Faden zu diesem zu ermitteln, ist die An- 
ordnung hier allzu verwickelt.~ 

Freie Enden der Faden sind in diesen stadien mit sicher- 
heit nur selten zu finden und existieren auch wohl meistens nicht 
mehr. wie sich auch aus den folgenden stadien ergeben wird.~ 

.Die Zahl der urspriinglichen .priméiren* Segmente betrigt 
zwolf, ist also nur halb so gross wie bei Zellen anderer Gewebe 
von Salamandra..... In den Knaueln ist ein Zahlen nicht 
moglich.~ 

Nach meinen Befunden an Salamandra deute ich auch die 
Flemmingschen Bilder so. dass die bivalenten Elemente. die 
durch den sehr friihen Langsspalt entstehen sollen, dem Diplotan 
entsprechen und dass hier einer der deutlichsten Falle von 
Amphimetasyndese vorliegt, da hier die nahe Lagerung, die zur 
Auffassung der Parasvndese fiihrt, fortfallt. 

Bei Vlethodon und Desmognathus tindet Montgomery 
(1903) ebenso wie er es 1900 bei Peripatus zuerst beschrieben 
hat. in der friihen Prophase der Spermatozytenmitose eine redu- 
zierte Zahl von Elementen, sehleifenformigen Chromosomen, deren 
schleifen aus zwei end-to-end verklebten univalenten Chromo- 
somen (Telosynapsis) bestehen. Spater erfolgt die Verklebung 
zum Ring. Also auch diese Beschreibung enthalt die Amphimeta- 
svndese. 

Montgomery sagt: ,Hence in the typical chromosome of 
the ring-form, the space enclosed by the chromosome is the space 
between to univalent chromosomes and has nothing to do with 
the longitudinal split.“ Dieser Vorgang macht die Faltung notig, 
die auch zB. von Kemnitz bei Brachvcoelium beschreibt. Es 
entspricht auch meinen Beobachtungen, dass der Zusammenschiluss 
nieht an beiden Enden gleichzeitig zu erfolgen braucht. Entgegen 
Montgomery haben Janssens und Dumez bei Plethodon 


Parasvndese und zwei Langsteilungen  beschrieben, ebenso 
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Janssens bei Batrachoseps und Alytes. Auch Champy spricht 
sich gegen die Metasyndese aus, freilich ohne sich in irgend 
einem positiven Sinne zu dussern. 

End-to-end-Verklebung. die also auch zumeist Amphimeta- 
syndese ist, ausserhalb der Amphibien beschrieben u.a. Stevens 
(1905) bei Sagitta, Gross (1904, 1906) bei Syromastes 
und Pyrrhocorris, Dublin (1905) bei VPedieellina, Foot und 
strobell (1905) bei Allolobophora. Montgomery (1905) bei 
Lyeosa, von Kemnitz (1913) bei Brachveoelinm, Wasser- 
mann (1915) bei Zoogonus  mirus. Letzterer lelint die 
Faltung ab. 

Die durch die Arbeiten von Riickert (1892), Fiek (1893). 
Born (1893) vorbereitete Ansicht von der Parasyndese wurde 
zuerst von v. Winiwarter (1900) ausfiihrlich entwickelt und 
von Schreiners (1904 ff£.) und der Lowener Schule (Grégoire, 
1905, Janssens, 1905 usw.) weitergefiihrt. Janssens be- 
schreibt die Parasyndese auch bei Alytes obstetricans. 

Die Gegensiitze erscheinen durchaus nicht uniiberbriickbar. 
Ich bestreite die Notwendigkeit und das Vorkommen der Fusion 
der beiden Diplotianfaden, selbst, wenn sie sich stark nahern und 
mehr oder minder parallel liegen. Fallt das Hindernis fort, das 
durch diese Annahme und nur durch diese entsteht, so lassen 
sich auch die parasyndetisch erklairten Falle zum grossen Teile 
zwanglos durch die Amphimetasyndese erklaren und es erscheint 
gar nicht so seltsam, dass die Diplotinfaden bei derselben ‘Tier- 
art verschieden weit genihert sind, so dass z. B. Stevens 
erkliren konnte, dass bei Sagitta in der Ovogenese, Parasyndese 
und in der Spermatogenese Metasyndese statthat. 

Korschelt und Heider (1903) haben die nicht sehr 
gliicklichen Bezeichnungen Prareduktion und Postreduk- 
tion eingefiihrt fiir Teilungen im ersten oder zweiten Teilungs- 
schritte. 

Haeker schlug (1892) die Bezeichnung — .scheinbare 
Reduktion* vor. die Riickert (1894) .Psendoreduktion* nannte, 
fiir die Bildung bivalenter Elemente in haploider Zahl. Durch 
die Verklebung zweier Chromosome oder ihr Aneinanderlagern 
tritt eine Pseudoprareduktion ein, denn jeder Ring ist bivalent. 
Die Ringe sind nur in haploider (Strassburger 1905), d. h. 
halber Zahl der normalen Chromosome vorhanden. In der 
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heterotypischen Mitose (Texttigur 10) werden die Kopulanten 
getrennt, aus den Tetraden werden Dyaden, der Pseudoreduktion 
folgt die echte Reduktion, die heterotypische Mitose ist nach 
Farmers Bbezeichnung eumeiotisch. Das Characteristicum der 
heterotypischen Mitose ist demnach die Trennung der Kopu- 
lanten, nicht aber der Spalthilften eines bivalenten Chromosoms. 
da wir ja das Voraufgehen einer parasyndetischen Verschmelzung 
mit folgender Liingsspaltung ablehnen. Ich sehliesse mich durech- 
aus der Ansicht von Bonnevie (1907) an. dass die hetero- 
typische Mitose nieht als Reifungscharakter anzusprechen ist. 
sondern bedingt wird dureh die Art der Chromosomentrennung. 
dass sie also nicht Ursache, sondern Folge ist. 

Dass eine Reduktion stattgefunden hat. beweist deutlich 
Fig. 54, aus der hervorgeht, dass in 


der Spindel der zweiten Reitungsteilung oo 

nur halbe Chromatinmasse enthalt 
é as) ‘ en 

ist wie in der der ersten. Die zweite a b 

homdotypische Mitose ist anscheinend Fig. 15. 


eine Aequationsteilung, die ameiotisch Sehema der beiden Reite- 
ist, d. h. mit der Reduktion nichts zu (a) durch Liings- 
tun hat. Ginge die Verteilung so vor 
erfolgende zweite Reife- 
ich, wie in Textfig. 15b, so wire es teilung. 
unsicher, ob die erste oder  zweite 

Mitose cumeiotiseh ist. 

Trotzdem ich bei Rana esculenta noch kein endgiiltiges 
Urteil hieriiber abgeben koénnte, habe ich mich mehr fiir die 
Auffassung a entsehlossen, da ich in der Fig. 28 den schein- 
baren (Juerspalt sehe, dessen Bedeutung fiir die Reduktion ich 
oben bestritten habe. 

Fast alle Autoren nehmen an, dass die erste Reifungs- 
teilung reduktionell (eumeiotisch Farmer) ist, so: Gregoire 
(1905, 1910), Maréchal (1904), Tretjakoff (1904), Berghs 
(1904). Bonnevie (1905). Lerat (1905), Stevens (1906), A. und 
kK. E. Schreiner (1906), Schénfeld (1907), van Mollé (1907), 
van Hoof (1911) uw. a. 

Bei der Beschreibung seines Primirtypus halt Gold- 
schmidt die zweite Reifeteilung fiir reduktionell. Es ist be- 
merkenswert. dass dieser Forscher hier von der Trennung ganzer 
Chromosome spricht. Wenn auch die Existenz des Primartypus 
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etwas zweifelhaft erscheinen muss, nach den neueren Arbeiten 
iiber Geschlechtszellenreiftung bei Trematoden, so liegt ent- 
schieden etwas Richtiges darin insofern, als Trennung ganzer 
Chromosome eine Tatsache ist, die vorkommt, freilich nicht in 
der zweiten, sondern in der ersten Reifungsteilung. 

Dass beide reduktionell seien, alnlich also wie Weiss- 
mann es urspriinglich annahm, schreiben Wilcox und Tojama: 
auch die geistreiche Chiasmatypie Janssens gehdrt  hierher. 
Ich glaube aber. dass sie nicht weiter fiihrt, sondern eher das 
Verstandnis erschwert, zumal sie auch mit dem geheimnisvollen 
Chromatinaustausch arbeitet. 

Da Meves (1907) annimmt, dass in der Prophase der 
ersten Reifungsteilung nur - Chromosome gebildet werden, die 
entsprechend Brauers (1893) Angaben bei Branehipus und 
Ascaris zwei Lingsteilungen durelimachen, ist es fiir ihn frag- 
lich. welehe von beiden reduktionell ist. 

Ein etwas teleologisch anmutendes Bedenken gegen die 
Annahme, dass die erste eumeiotiseh ist. hat Champy. wenn 
er sagt: .Si comme le veut, par exemple Grégoire (1905), 
la premiére mitose était essentiellement différente de la deuxieme 
lune ¢tant hétérotvpique et Tautre homoeotypique. on ne com- 
prend plus ce que veut faire la deuxiéme*! 

Hat es sich auch bei Rana esculenta nicht so schon zeigen 
lassen, wie bei anderen Betrachiern, und wie ich es z. B. bei 
Distomum turgidum gezeigt habe, dass die zweite eine Lings- 
teilung ahnlich der in der gewohnlichen Kérpermitose ist, kOnnen 
wir doch. glaube ich, zumal wenn man Bilder, wie Fig. 34 in 
Betracht zieht. mit Bestimmtheit sagen. dass hier vorliegt : 

Pseudoprireduktion mit Amphimetasvndese, 

eumeiotisehe, heterotypische erste Mitose, 
ameiotische. homoeotypiseche zweite Mitose. 

Die Amphimetasvndese ware etwa in folgender Weise zu 
definieren: die aus der Telophase der letzten Sperma- 
togonien-Mitose hervortretenden Leptotan-Faden 
treten zusammen im Diplotin, thre zugewandten 
Enden verkleben durch achromatische’ Briieken, 
eine Kontraktion fiihrt zur Bildung bivalenter 
Chromosomenringe. Kreuze u.s.w.: wihrend dieser 
Kontraktion kann ein Strepsitin auftreten. 
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Bestitigt sich die Riehtigkeit dieser Deutung. so kommt 
ihy noch eine andere Bedeutung zu. Wir sehen, dass die biva- 
lenten Chromosomenkomplexe verschieden gross. sind, und dass 
die Kopulanten spiegelbildlich gleich sind. Wir hitten dann einen 
beweis fiir das Zusammentreten homologer  viterlicher und 
miitterlicher Chromosomen, das schon Montgomery forderte. 

Da wir annehmen. dass die Verklebung durch achromatische 
briicken ertolgt, bleibt) fiir die Annahme vom Austausch von 
Chromomeren, Vererbungseinheiten usw. anschemend kein Raum, 


3. Zum Heterochromosomenproblem. 

vollig sicherer Nachweis jener Chromosomentormen, 
die wir wegen ihres abweichenden Verhaltens als Heterochromo- 
somen bezeichnen, ist nur dann moéglich, wenn es gelingt. die 
zusammenhingende Geschichte der Chromatinverhaltnisse der he- 
trettenden Stadien. insbesondere auch die genaue Clromosomen- 


zahl wahrend derselben zu verfolgen™ (Gutherz., 1912). 


die meisten Insekten ist diese Forderung erfiillt: fiir andere 


Objekte, zumal tir Vertebraten, stésst ihre Ertillung aber auf 


grosse Schwierigkeiten. Gutherz sagt dann weiter: .Die ein- 
wandtreie Beobachtung eimer Heterokinese darf aueh bei nicht 
genau bekannter Gesamtchromosomenzahl als ausreichend fiir den 
Nachweis eines oder mehrerer Heterochromosomen gelten.~ 

In der Diakinese der Spermatozyten trafen wir einen 
nukleolusartigen Korper, der sich mit Biondi-Lésung blaugriin 
farbte. in der Mehrzahl der Zellen hart dem Kernrande anliegen. 
In friiheren stadien wurde er nicht aufgefunden. Es ist charakte- 
ristisch. dass er eine kompakte Masse darstellt (Pig. 27). im 
Gegensatz zu den ringfOmigen Chromosomes a deux branches, 
ahnlich wie es Gutherz beim Heterochromosom des Menschen 
besehreibt. In der Metaphase der ersten Reifeteilung riickt der 
noch vollkommen kompakte Koérper an einen Pol. Man trifft ihn 
auf diesem Wege in verschiedenen Stellungen an. So lange er 
der Aquatorialplatte anliegt, ist er nicht zu erkennen. Ist das 
Heterochromosom am Pol angelangt. so zeigt es bald Ein- 
schniirungen, die auf eine Teilung hindeuten. Diese friihe Teilung 
entspricht zeitlich der beim Frosch nicht wahrnehmbaren, bei 
Salamandra Alytes usw. aber bekannten ,sekundiren- Langs- 
spaltung der Kopulanten. Bei der ersten Reifeteilung geht es in 
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eine Tochterzelle, in der es anscheinend ohne irgend welche 
Besonderheiten (Heterokinese) durch Aquationsteilung auf beide 
Spermatiden verteilt wird. Erkennbar ist erst wieder, dass es in 
der Telophase der zweiten Reifeteilung Spermatiden mit 12 und 
13 Chromosomen gibt. 

seit Henking (1892) bei Pyrrhochorris apterus das erste 
Heterochromosom entdeckte, ist durch eine groBe Reihe von 
Arbeiten die Bedeutung dieser Gebilde immer weiter erkannt 
worden. Erst in den letzten Jahren sind solehe Kérper auch 
auberhalb der Arthropoden gefunden worden, so von Morrill 
1910), bei Hemipteren, Gulick (1911), bei Nematoden, Guyer 
(1909) a) ber Meerschweinchen, (1909) b) beim Huhn, (1910 
beim Menschen, von Winiwarter und Sainmont 1909) bei 
der Katze, Stevens (1911) beim Meerschweinchen. Jordan 
(1912) beim Opossum, Pavne (1913) bei Grvllotalpa, Gutherz 
(1911) beim Menschen. 

Ich will hier keine kritische Uebersicht der verschiedenen 
Autfassungen geben, sondern nur zusammenstellen, was sich aus 
meinen Betunden fiir die Heterochromosomenlehre ergibt. Es sei 
nur noch erwahnt, dab Boveri und Wilson die Hetero- 
chromosomen .Geschlechtschromosomen* genannt haben. 
da man das Bestehen einer Beziehung zwischen diesen Kérpern 
und der Geschlechtsdifferenzierung sichergestellt hat. Man dart 
aber die Geschlechtschromosomen nicht als den geschlechts- 
bestimmenden Faktor bezeichnen. denn sie sind nur die 
zuerst morphologisch erkennbaren Zeugen einer 
stattgefundenen sexuellen Differenzierung. Dab 
diese Ditferenzierung ein vorgeordneter Faktor ist. ergeben die 
Arbeiten von Stevens (1912) itiber Phylloxera und sechleip 
(1912) tiber Angiostomum, aus denen hervorgeht, dab ein noch 
unbekannter Faktor die Ausstobung bezw. die Degeneration eines 
Heterochromosoms verursacht. Dureh diese wird bei hermaphro- 
ditischen bezw. parthenogenesierenden Tierformen die sexuelle 
Differenzierung der eingeschlechtlichen Formen hervorgerufen. 

Mit welchem Typus von Heterochromosomen wir es hier zu 
tun haben, kann erst eine spitere Arbeit, die die Ovogenese 
behandeln wird. entscheiden. Diese Feststellung wird auch wichtig 
sein, um zu einer etwaigen Mendel-Vererbung des Geschlechtes 
stellung nehmen zu kénnen. 
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Auf zwei Forderungen aber zum Schlub hingewiesen 

werden : 

1. Man darf nicht, wie es jetzt in so vielen Arbeiten 
geschieht, Heterochromosomenbefunde aufbauen auf 
Material, das nur mit Eisenhaematoxylin gefirbt ist. 
denn dieses fairbt auch alle Nucleolen, Plasmosomen 
usw. tiefschwarz. 

2. Es ist zu beachten, dass wihrend der Metaphase der 
ersten Reifungsteilung heterokinetische Wanderungen der 
Heterochromosome polwarts stattfinden koénnen. bevor 
die anderen Chromosomenkomplexe sich getrennt haben! 
So erklart es sich, dass man nicht in allen Spindeln das 

Heterochromosom in schematischer Klarheit tindet. 
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Erklarung der Abbildungen auf Tafel III—-V. 


Fig. 1. Archispermatozyte mit 2 Follikelzellen, 2 Nukleolen im unregel- 
miissig gestalteten Kern. Priiparat 3125. Carnoy. Delafield, Eosin. 

Fig. 2. Archispermatozyte mit 5 Follikelzellen. 1 Nukleolus im Kern. 
Priparat 4052, Carnoy, Biondi. 

Fig. 3. Spermatozyste nach der letzten Spermatogonienmitose junge 
Spermatozyten) Priiparat 3137. Zenker. Biondi. 
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Spermatozyste mit in Teilung stehenden Spermatogonien. Links 
eine Archispermatozyte. Priiparat 3139. Zenker, Cajal. 
Spermatozyste, 3 Spermatogonien in Prophase. Priparat 5165. 
Flemming, Saffranin gentiana violett. 

Degenerierte Archispermatozyte mit Riesenkern .Urei*. Vraparat 
3124. Carnoy, Eisenhimatoxylin, Bleu de Lyon. 

Degenerierte Archispermatozyte mit 2 Kernen. Priparat 5124. 
Carnoy, Eisenhimatoxylin, Bleu de Lyon. 

Archispermatozyte mit 6-poliger Mitose und Pseudotetraden, 
Priparat 3161. Flemming, Kupferhiimatoxylin. 
Archispermatozytenmitose.  Priiparat 3124. Carnoy, Eisenhima- 
toxylin, Bleu de Lyon. 

Archispermatozytenmitose, Aquatorialplatte. Praparat 3121, Carney, 
Saffranin, Lichtgriin. 

Spermatogonienmitose. Priiparat 3125. Carnoy, Delatield, Eosin. 
Dieselbe von Rana esculenta var. Lessonae. Priiparat 5251. 
Hermann, Saffranin, Lichtgriin. 

Spermatogonie. Priiparat 3121. Carnoy, Saffranin Lichtgriin. 
Spermatozyten im Wachstumsstadium. Priiparat 3137. Zenker, 
Biondi. 

Leptotiin. Priiparat 3137. Zenker, Biondi 

Dasselbe, von var. Lessonae Ubergang zum Diplotiin. Praparat 
3251. Hermann, Saffranin, Lichtgriin. 

Diplotén. Priaparat 3125. Carnoy, Delatield, Eosin. 
Bukettstadium, z. T. verklumpt ,Synapsis*. Priiparat 3125. Carnoy, 
Delatield, Eosin. 

.Synapsis*. Starke Verklumpung, als Zentrum ein Nukleolus sicht- 
bar. Var. Lessonae. Priiparat 4706. Carnoy, Biondi. 
Bukettstadium. Priaparat 5125. Carnoy, Delatield, Eosin. 

23. Amphitiin. Die 3 Figuren stellen dieselbe Zelle dar bei 5 ver- 
schiedenen, immer um 1 » gegen die vorhergehende gehobenen Ein- 
stellung der Mikrometerschraube. Deutliche Amphimetasyndese. 
Priiparat 4104. Bouin, Béhmers Hamatoxyvlin, Orange Vergl. 
auch Texttig. 4. 

25. Dasselbe, Einstellungen um 2,5 » verschieden. Var. Lessonae, 
Priparat 3251, Hermann, Saffranin, Lichtygriin. 

Spiteres Kontraktionsstadium. Var. Lessonae. Priparat 3257 
Hermann, Saffranin, Lichtgriin. 

Tetraden in Diakinese. Praparat 3121. Carnoy, Saffranin, Lichtgriin. 
Die Tetraden ordnen sich zur Metaphase. Priiparat 3169. Flemming, 
Kupferhimatoxylin. 

Metaphase der ersten Reifungsteilung. Priaparat 3127. Carnoy, 
Kisenhimatoxylin, Fuchsin 8. 

Dasselbe, etwas spiiteres Stadium. Priiparat 3126.  Carnoy, 
Saffranin, Lichtgriin. 

Anaphase, Priiparat 3137, Zenker, Cajal. 

Beendete Anaphase. Priparat 3126. Carnoy, Saffranin, Lichtgriin. 


Fig. 4. 
Fig. 5. 
Fig. 6. 
Fig. 
Fig. 38. 
Fig. 9. 
Fig. 10. 
Fig. 11. 
Fig. 12. 
Fig. 13. 
Fig. 14. 
Fig. 15. 
Fig. 16. 
Fig. 17. 
Fig. 18. 
Fig. 19 
i Fig. 20. 
| Fig. 21 
26. 
27. 
| 28. 
29. 
30. 
| 
Fig. 32. 
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Beginnende Telophase, in der oberen Zelle ist die Teilung des 
Centrosoms sichtbar. Priaparat 3165. Flemming, Kupferhimatoxylin. 
Metaphasen der ersten und zweiten Reifeteilung. Die Zellen lagen 
im Priparate so nebeneinander wie in der Zeichnung. Die links 
liegende Zelle zeigt ein Heterochromosom aut der Wanderung zum 
unteren Pol und an beiden Polen die Teilung der Centrosomen. 
Es ist deutlich sichtbar, dass die erste Teilung reduktionell ist. 
Var. Lessonae. Priparat 4706. Carnoy, Biondi. 

Spiite Metaphase der zweiten Reifeteilung. Praparat 3125, Carnoy, 
Delatield, Eosin. 

Metaphase der zweiten Reifeteilung. Priiparat 3194. Carnoy, 
Haemalaun, Lichtgriin. 

Dasselbe, Blick auf die Aquatorialplatte. Priiparat 3164. Flemming, 
Kupferhiimatoxylin. 

Telophase der zweiten Reifeteilung. Priiparat 3169. Flemming, 
Kupferhiimatoxylin. 

Dasselbe. Priparat 3132. Zenker, Cajal. 

Telophasische Chromesomengruppe nach der zweiten Reiteteilung. 
Priiparat 3169. Flemming, Kupferhiimatoxylin, 

Passelbe. Priiparat 3122. Carnoy, Saffranin, Lichtgriin. 
Dasselbe. Priiparat 3137. Zenker, Biondi. 

Spermide. Priiparat 4706. Carnoy, biondi, 

Spermatozoon. Priiparat 4706. Carnoy, Biondi. 


Mikrophotographien. 


Archispermatozyte mit nierentérmigem Kern. Priparat 3125. Carnoy, 
Delatield, Eosin. 

Archispermatozyte mit rundem Kern. Priparat 3125. Carnoy, 
Delatield, Eosin. 

Archispermatozyte mit 6-poliger Mitose und Pseudotetraden. Die- 
selbe Zelle wie Zeichnung & Priiparat 3161. Flemming, Kupfer- 
hiimatoxylin. 

Archispermatozyte mit  multipolarer Mitose, Doppelstiabchen. 
Praparat 3161. Flemming, Kupferhimatoxylin. 
Archispermatozytenmitose. Praparat 3744. Flemming, Eisenhiima- 
toxylin, Bleue de Lyon. 

Spermatozyste mit in Teilung stehenden Spermatogonien. Praparat 
3137. Zenker, Cajal. 

Aquatorialplatte einer Spermatogonienmitose. Priiparat 313%. 
Zenker, Cajal. 

Diplotin mit deutlich sichtlichem Nukleolus. Praparat 4706. 
Carnoy, Biondi. 

Leptotiin. Priiparat 3169. Flemming, Kupferhiimatoxylin. 
Bukettstadium. Var. Lessonae. Dieselbe Zelle wie Fig. 24-25 
Priiparat 3251. Hermann, Saffranin, Lichtgriin. 
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Tetraden. Priiparat 4041. Flemming, Kupferhimatoxylin. 
Metaphase der ersten Reifeteilung. Priiparat 3125. Carnoy, 
Delafield, Eosin. 

Dasselbe. Priiparat 3162. Flemming, Kupferhaimatoxylin. 
Metaphase der zweiten Reifeteilung. Priiparat 3194.  Carnoy. 
Haemalaun, Lichtgriin. 

Telophase der zweiten Reifeteilung. Priiparat 3169. Flemming, 
Kupferhimatoxylin. 


Alle Figuren sind von Friiulein Anna Keibel (Berlin) mit Zeiss 
Apochromatimmersion 2 mm N. A. 1,30 und Kompensationsokular 8 bei einem 
Tubusauszug T = 160 mm mit Hilfe des Abbéschen Zeichenapparates in 
Hihe des Objekttisches entworfen. Die Vergrésserung ist etwa 1350 fach. 

Die Photographien habe ich mit derselben Optik mit Quecksilber- 
bogenlicht photographiert. Nur Fig. 6 ist mit Okular 4 aufgenommen worden. 
Die Vergrisserung ist bei Fig. 6 500fach, bei allen anderen 1000 tach. 


Fig. 11. 
Fig. 12. 
Fig. 13. 
| Fig. 14. 
Fig. 15. 


| 
>= 
= | 
ms | 
= 
& 
= 
= 
x | 
> | 
= 
= 
| 
| 
~ 
| 
= | 
| 


3 
= 
Ves, 
| 
| 
| 
| 
| 


Tat 


5 | 
4 12 
13 
ja". 
= \ 
| ~ | 
i9 20 | 
| | 


£ mikroskop. Anatonue Ba. 


23 


4e 
4 
re 
% 


= 
| 2 2? 
| Q Qs) 
| 3 
| a 
29 
Sa 
| 
35 
J 
4 
| 


Tat IV. 


44 


git / 


y \ 
| 
| 
| 
| 
FAIS | | 
i 
= 
| 
| 


Abt 


In donnie 


/ nukroskep.. 


| 
4 
| 
| 
| 
ot’ 
we = 


— 


Takv. 
6 8 
ot lo 13 | 
| 
a 
. 
| 


